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La papa es un cultivo cuyo rendimiento se ve significativamente afectado en 
condiciones de sequía por lo que es importante caracterizar los materiales 
genéticos en cuanto a su tolerancia y determinar la base de dicha tolerancia. El 
objeto de este estudio fue determinar las respuestas a nivel fisiológico, 
bioquímico y de rendimiento de cuatro genotipos de S. tuberosum Grupo Phureja 
en condiciones de déficit hídrico. Plantas de las variedades. Colombia, Milagros, 
Paola y Violeta fueron sometidas a dos tratamientos de suministro hídrico, déficit 
hídrico aplicado en inicio de tuberización durante 16 días (WD) y riego continuo 
(WW). Todas las variedades en WD a partir de los 4 días de tratamiento (ddt) 
presentaron una disminución significativa en el contenido volumétrico del agua en 
el suelo, el potenciál hídrico foliar, el contenido relativo de agua y la conductancia 
estomática. En rendimiento cuántico máximo del PSII dimisminuyó desde  los 4 
ddt para la variedad Colombia y partir de los 12 ddt para todas las variedades. El 
contenido de clorofilas aumentó significativamente en todas las variedades en 
WD, mientras que el contenido de carotenoides solo aumentó en la variedad 
Colombia (0.21 mg g-1  FM – 0.41 mg g-1 FM). El aumento de las clorofilas se 
asocia a la disminución en el crecimiento observada y determinada a partir del 
área foliar específica. En la perdida de electrolitos se presentó un aumento en las 
plantas WD a partir de los 8 ddt para las variedades Colombia, Milagros y Violeta 
y a partir de los 12 ddt para todas las variedades, siendo mayor en la variedad 
Colombia (45.2 %). El contenido de prolina aumentó significativamente para 
todas las variedades WD desde los 4 ddt, siendo a los 4 ddt y 8ddt mayor para 
Milagros (1965 µg g-1 FM) y Violeta (1438 µg g-1 FM). La variedad que presentó 
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menor acumulación de prolina fue Colombia (638 µg g-1 FM) y Paola (270 µg g-1 
FM). En el contenido de proteína en WD se observó a los 4 ddt y 8 ddt una 
disminución en Paola (3.09 mg g-1 FM – 2.83 mg g-1 FM) y a los 12 ddt un 
aumento en violeta (2.43 mg g-1 FM – 2.70 mg g-1 FM). En la variedad Colombia 
el contenido de proteína disminuyó desde los 4 ddt mientras que en la variedad 
milagros no hubo diferencias con las plantas WW. El contenido de azúcares fue 
mayor en las variedades Colombia, Milagros y Paola desde los 8 ddt. La actividad 
de la enzima antioxidante CAT aumentó singnificativamente para todas las 
variedades WD a partir de los 4 ddt siendo mayor en milagros (37.8 UACAT – 
220.9 UACAT) y menor en Colombia (23.5 UACAT – 81.8 UACAT). En el rendimiento 
la varidad Milagros WD (180.6 g/planta) no presentó diferencias significativas con 
las WW, mientras que en las demás variedades WD hubo una disminución 
significativa, la cual fue mayor para Colombia (47.2 %), seguida de Paola (27.0 
%) y Violeta (19.4 %). El índice de susceptibilidad fue mayor para Colombia 
(1.58) y menor para Milagros (0.26). Los datos sugieren que la variedad Milagros 
es la mas tolerante lo que se atribuye al aumento temprano en el contenido de 
prolina que le permitió hacer ajuste osmótico y tomar mas agua y así disminuir de 
forma gradual la conductancia estomática. Igualmente al presentar una mayor 
respuesta antioxidante presentó menos daño a nivel de las membranas y del 
metabolismo celular.  
 
 
Palabras clave: Tolerancia, sequía, fluorescencia de la clorofila a, prolina, papa diploide, 
conductancia estomática.  
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Potato is a crop whose yield is affected by drought conditions, so it is important to 
characterize the genetic material as to its tolerance and to determine the basis of 
such tolerance. The objective of this study was the responses to a physiological, 
biochemical and yield level of four genotypes of S. tuberosum group Phureja 
under conditions of water deficit. Plants of the varied. Colombia, Milagros, Paola 
and Violeta were submitted to two treatments of water supply, water deficit 
applied at the beginning of the tuberization for 16 days (WD) and continuous 
irrigation (WW). All WD varieties from 4 days of treatment (ddt) showed a 
significant decrease in the volumetric content of water in the soil, water potential, 
relative water content and stomatal conductance. In the maximum possible yield 
of PSII decreased from 4 ddt for the Colombia variety and from 12 ddt for all 
varieties. Chlorophyll content increased significantly in all varieties in WD, while 
carotene content increased only in the Colombia variety (0.21 mg g-1 FM - 0.41 
mg g-1 FM). The increase of the chlorophylls is associated to the decrease in the 
observed growth and determined from the specific leaf area. In the loss of 
electrolytes, an increase in WD plants was observed from 8 ddt for the varieties 
Colombia, Milagros and Violeta and from 12 ddt for all varieties, being higher in 
the Colombia variety (45.2%). Proline content increased significantly for all WD 
varieties from 4 ddt, with 4 dt and 8 ddt higher for Milagros (1965 µg g-1 FM) and 
Violet (1438 µg g-1 FM). The variety with the lowest accumulation of proline was 
Colombia (638 µg g-1 FM) and Paola (270 µg g-1 FM). In the WD protein content 
at 4 ddt and 8 ddt, a decrease in Paola (3.09 mg g-1 FM - 2.83 mg g-1 FM) was 
observed at 12 dt and an increase in violet (2.43 mg g-1 FM 2.70 mg g-1 FM). In 
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the Colombia variety the protein content decreased from the 4 ddt while in the 
variety miracles there were no differences with the WW plants. The sugar content 
was higher in the varieties Colombia, Milagros and Paola from the 8 ddt. The 
activity of the antioxidant enzyme CAT increased significantly for all WD varieties 
from the 4 ddt being higher in miracles (37.8 UACAT - 220.9 UACAT) and lowest 
in Colombia (23.5 UACAT - 81.8 UACAT). In the yield the Milagros WD variance 
(180.6 g / plant) did not present significant differences with the WW, while in the 
other WD varieties there was a significant decrease, which was higher for 
Colombia (47.2%), followed by Paola (27.0%) and Violet (19.4%). The 
susceptibility index was higher for Colombia (1.58) and lower for Milagros (0.26). 
The data suggest that the Milagros variety is the most tolerant which is attributed 
to the early increase in proline content that allowed it to do osmotic adjustment 
and take more water and thus gradually decrease stomatal conductance. Likewise 
presenting a higher antioxidant response presented less damage to the 
membranes and cellular metabolism. 
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Ψw Potencial hídrico MPa 
CRA Contenido relativo de agua % 
PE Pérdida de electrolitos % 
AFE Área foliar específica cm2 g-1 
ddt Días después de tratamiento Días 
dds Días después de siembra Días 
gs Conductancia estomática mol H2O m2 s-1 
Chl a Clorofila a mg g-1 tejido 
Chl b Clorofila b mg g-1 tejido 
Chl t Clorofila total mg g-1 tejido 
Car Carotenoides mg g-1 tejido 
Prolina Prolina µg g-1 tejido 
Azúcares 
totales 
Azúcares totales µg mg-1 tejido 
Proteína total Proteína total µg mg-1 tejido 
T Temperatura ºC 
HR Humedad relativa % 





Respuesta fisiológica y bioquímica de cuatro variedades de papa criolla (Solanum tubersoum L. grupo phureja) a 




El calentamiento global está generando fluctuaciones en la distribución de las 
lluvias, incrementando el riesgo de escasez de agua con impactos potencialmente 
negativos en el rendimiento y la calidad de los cultivos (Verslues et al., 2006; 
Riadh et al., 2010; Skansi et al., 2013). Uno de los principales retos que debe 
afrontar la agricultura en la actualidad, es la escasez de agua, ya que las 
prácticas agrícolas usan más del 70% de agua dulce del mundo (Doll, 2009). Se 
ha reportado que la sequía entre otros tipos de estrés, generan una disminución 
en el rendimiento de diferentes cultivos (Banik et al., 2016; Kadaja y Saue, 2016; 
Zhao et al., 2016; Waals et al., 2016), siendo el déficit hídrico un factor adverso 
común para el crecimiento de las plantas en campo (Li et al., 2017). 
La papa (Solanum tuberosum L.) es el tercer cultivo alimenticio más importante 
en términos de consumo humano, siendo un alimento básico con alta calidad 
nutricional, el cual garantiza la seguridad alimentaria de muchas regiones del 
mundo (André et al., 2009a; Gastelo et al., 2014), su producción anual estimada 
excede los 382 millones de toneladas por año (FAOSTAT, 2014). La demanda de 
papa está aumentando principalmente en los países en desarrollo, los cuales 
tienen rendimientos bajos comparados con los obtenidos en países de primer 
mundo, por lo tanto, mejorar la tolerancia a condiciones de estrés  tanto biótico 
como abiótico, podría incrementar los rendimientos (Schafleitner, 2009).  
De acuerdo a lo reportado por el Centro Internacional de la Papa (CIP), el estrés 
abiótico más importante en el cultivo de la papa es la sequía, debido a que afecta 
severamente la productividad (Gastelo et al., 2014). La papa ha sido reportada 
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como una especie susceptible a la sequía porque tiene una alta demanda de 
agua y es muy sensible a bajos potenciales hídricos del suelo (Lynch et al., 1995; 
Fleisher et al., 2015; kessime et al., 2016). Los estados fenológicos de inicio de 
tuberización y llenado de tubérculos son los más susceptibles al déficit hídrico, 
resultando en una disminución tanto de la producción, como de la calidad de los 
tubérculos (Deblonde y Ledent, 2001; Karam et al., 2005; Shock et al., 2007; Ali, 
2014). La baja tolerancia que tiene la papa a condiciones de déficit hídrico ha sido 
asociada al sistema radical de la planta, el cual es superficial y limitado 
encontrándose principalmente en la capa de arado (Alva, 2008; Iwama, 2008; Bai 
et al., 2016). Estudios anteriores han demostrado que las respuestas de la papa 
al déficit hídrico varían entre los genotipos, presentando respuestas diferenciales 
a nivel fisiológico, morfológico y molecular (Topbjerg et al., 2014).  
El déficit hídrico tiene diferentes efectos en las plantas dependiendo de la 
especie, del genotipo, del estado de desarrollo de la planta, así como de la 
severidad y duración del estrés (Shi et al., 2015). Se ha identificado que uno de 
los primeros efectos de la sequía en plantas, es la reducción del potencial hídrico 
de la raíz, el cual genera acumulación y transporte de ácido abscísico (ABA) a 
través del xilema, a la parte aérea de la planta (Liu et al., 2006). Esta acumulación 
de ABA principalmente en las células oclusivas de los estomas, genera cierre 
estomático y, por lo tanto, altera la conductancia estomática y el estado hídrico de 
la planta (Monclus et al., 2006; Tomás et al., 2013). 
El cierre estomático disminuye la pérdida de agua y limita el flujo de CO2 al 
interior de los estomas, causando una limitación estomática que genera un 
desacople en las fases foto y síntesis de la fotosíntesis (Chandra y Dubey, 2008; 
Hassanpanah, 2010). Esta alteración en los procesos fotosintéticos, aumenta la 
generación de especies reactivas de oxígeno (ROS) y por lo tanto, se presenta 
daño a nivel de macromoléculas, membranas celulares y daño en los 
fotosistemas causando una limitación no estomática de la fotosíntesis (Plauborg 
et al., 2010; Feller, 2016). La disminución en las tasas fotosintéticas genera 
menor producción, rendimiento y calidad de los cultivos al presentarse menor 
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cantidad de fotoasimilados (Tourneux et al., 2003; Ma et al., 2015; Daryanto et al., 
2016).  
Se ha evidenciado que los genotipos tolerantes al déficit hídrico emplean varias 
respuestas simultáneas, como una estrategia para sobrevivir bajo condiciones de 
agua limitada y producir mayores rendimientos, que los cultivares susceptibles 
(Osakabe et al., 2014; Shi et al., 2015). Entre las respuestas más importantes que 
se presentan bajo condiciones de déficit hídrico en papa, se encuentra la 
acumulación de osmolitos compatibles como los azúcares reductores y la prolina, 
el aumento en la actividad de enzimas antioxidantes como catalasa, peroxidasa, 
superóxido dismutasa, glutatión reductasa, entre otras; y la síntesis de proteínas 
con diferentes funciones como factores de transcripción, señalizadores y 
protectoras (Pan et al., 2016; Yooyongwech et al., 2016; Frolov et al., 2017; 
Georgieva et al., 2017; Per et al., 2017; Puente-Garza et al., 2017).  
Si bien las especies tetraploides de papa son las más cultivadas en todo el 
mundo, los programas de fitomejoramiento para producir materiales con 
tolerancia al déficit hídrico han sido poco exitosos, debido a la baja heredabilidad 
de los rasgos de tolerancia, los cuales presentan control poligenético y epístasis 
(Schafleitner, 2009). Sin embargo, se ha encontrado alta heredabilidad en papas 
de tipo diploide para algunos rasgos de crecimiento en respuesta a condiciones 
de sequía (Anithakumuari et al., 2011).  
S. tuberosum grupo phureja, es un material diploide con gran importancia 
económica en Colombia, país con la mayor producción del mundo y su mayor 
exportador. Esta planta se considera muy valiosa para el fitomejoramiento y 
desarrollo de nuevas variedades, ya que adicionalmente tiene características 
culinarias atractivas y alta calidad nutricional (Ghislain et al., 2006; Bonilla et al., 
2009; Rodríguez et al., 2009; Duarte-Delgado et al., 2015; Peña et al., 2015). En 
Colombia, se han obtenido por selección cultivares con niveles altos de tolerancia 
a dos patógenos que son limitantes en la producción, como son Spongospora 
subterránea y Phytophthora infestans. Estos materiales han mostrado una ventaja 
importante en condiciones en campo frente a otras variedades, como 
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consecuencia de la menor disminución en el rendimiento bajo la presión de estos 
patógenos.  Debido a que existe un “cross talk” entre el estrés biótico y el abiótico 
(Van den Ende and El-Esawe, 2014; Shi et al., 2015), estos cultivares podrían ser 
potencialmente tolerantes a otros estreses abióticos como la sequía, sin embargo 
no han sido caracterizados bajo estas condiciones.  
El objetivo de la presente investigación fue evaluar las respuestas a nivel 
fisiológico, bioquímico y de rendimiento, de cuatro genotipos de S. tuberosum 
grupo Phureja, tres tolerantes a los patógenos Spongospora subterranea y 
Phytophthora infestans (Milagros, Paola y Violeta) y uno susceptible (Criolla 
Colombia), con el fin de identificar los materiales tolerantes a déficit hídrico y 



















• Evaluar la respuesta fisiológica y bioquímica de cuatro variedades de papa criolla 
(Solanum tubersoum L. grupo phureja) a condiciones de déficit hídrico.  
Objetivos específicos 
• Determinar el estado hídrico foliar  y la conductancia estomática en cuatro 
variedades de S. tuberosum L. en condiciones de déficit hídrico.  
• Determinar el contenido de pigmentos fotosintéticos y el área foliar específica en 
cuatro variedades de S. tuberosum L. en condiciones de déficit hídrico.  
• Determinar la estabilidad de las membranas celulares y el estado del aparato 
fotosinético a nivel del PSII en cuatro variedades de S. tuberosum L. en 
condiciones de déficit hídrico.  
• Determinar la acumulación de osmolitos y la respuesta antioxidante en cuatro 
variedades de S. tuberosum L. en condiciones de déficit hídrico.  
• Determinar el rendimiento y el índice de suscetibilidad en cuatro variedades de S. 
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1. Marco teórico 
Cambio climático y disponbilidad hídrica 
El cambio climático y el crecimiento poblacional influirá de forma significativa en la 
agricultura y en los recursos naturales, poniendo en riesgo la seguridad 
alimentaria a nivel mundial (Calzadilla et al., 2014; Bellprat et al., 2015; Bárcena, 
2015; Jat et al., 2016). En la actualidad, la agricultura utiliza más del 70% del 
agua dulce del mundo, por lo tanto, una disminución en la disponibilidad de este 
recurso afecta directamente la producción y el rendimiento de los cultivos (Doll, 
2009). Los efectos del calentamiento global generan fluctuaciones con respecto a 
la distribución de las lluvias (Miyashita et al., 2005; Mohammed, 2005; Skansi et 
al., 2013), y por lo tanto, se incrementa el riesgo de generarse escases de agua 
con impactos negativos en la agricultura mundial (Marengo et al., 2009; Riadh et 
al., 2010; Miranda et al., 2011).  
Las dos regiones del mundo que son más vulnerables al cambio climático son 
Asia Meridional y América Latina, debido a la fuerte dependencia de la agricultura 
en sus economías y al gran porcentaje de migración poblacional en estas 
regiones (Bárcena, 2015; Thiede et al., 2016). Lo anterior, debido a los pocos 
desarrollos con respecto a los mecanismos de adaptación para enfrentar los 
desafíos del cambio climático, con impactos actuales negativos en diferentes 





En la actualidad, se ha reportado un aumento considerable de las 
concentraciones atmosféricas de diferentes gases de efecto invernadero durante 
los últimos dos siglos, como resultado de la actividad antrópica (Jat et al., 2016). 
Como consecuencia del calentamiento global se están generando cambios tanto 
en la cantidad como en el patrón de distribución de las lluvias, lo que  genera un 
aumento en la sequía en regiones como América Latina (Garlati, 2013; Skansi et 
al., 2013; Zarch et al., 2015).  Debido a la importancia de la sequía, como una de 
las consecuencias del calentamiento global, se han desarrollado estudios en 
diferentes partes del mundo, principalmente en África, Norte de Europa, Estados 
Unidos y América Latina, donde se han identificando los riesgos, las amenazas y 
la vulnerabilidad que afrontan diferentes tipos de cultivos (Calzadilla et al., 2014; 
Bellprat et al., 2015; Pulatov et al., 2015; Vashisht et al., 2015; van der Waals et 
al., 2016).  
Varios grupos de investigación están participando en la elaboración de 
estrategias de adaptación para enfrentar el cambio climático desde la agricultura 
en regiones como América Latina (Lee et al., 2014), siendo uno de los 
mecanismos más importantes para la adaptación de los sistemas de cultivos al 
calentamiento global, el fitomejoramiento (Jat et al., 2016). Sin embargo, estos 
programas deben ser incentivados por los diferentes gobiernos para la liberación 
y difusión de las nuevas variedades, reemplazando las variedades obsoletas que 
fueron desarrolladas en un clima diferente al actual y que por lo tanto, ponen en 
riesgo a los agricultores y a la seguridad alimentaria (Atlin et al., 2017).   
A pesar de los efectos positivos que propicia un incremento del CO2 atmosférico 
en el crecimiento y producción de los cultivos de plantas con metabolismo C3, no 
ocurre lo mismo con el aumento de la temperatura y la alteración en los patrones 
de lluvias, los cuales pueden acortar los estados fenológicos de las plantas, 
aumentar las tasas de respiración, afectar la distribución de las poblaciones de 
plagas y aumentar la evapotranspiración (Pulatov et al., 2015; Jat et al., 2016).  
Esto último, acentuando las limitaciones hídricas de los cultivos, propiciando una 
mayor probabilidad de condiciones de estrés por sequía (Jat et al., 2016).  
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Estrés hídrico y rendimiento de los cultivos 
La agricultura presenta una grave amenaza con respecto a la producción de 
alimentos y materias primas, como consecuencia de los efectos generados por el 
calentamiento global (Fischer et al., 2016). Conforme a los métodos estadísticos 
propuestos por Wang et al. (2014), las zonas de agricultura más propensas a la 
sequía se encuentran en el sur de Europa, Asia Meridional y Sur América.  
Según Wallace (2000), la población mundial se duplicará para el año 2050. Por lo 
tanto, es necesario aumentar la producción mundial de alimentos por encima del 
70%. De esta forma, se evitaría poner en riesgo la seguridad alimentaria de los 
países (Bruinsma, 2009).  
En la actualidad se ha reportado una disminución del rendimiento en la mayoría 
de los cultivos establecidos en todas las regiones del mundo, como consecuencia 
de los efectos del cambio climático (Xiaotang et al., 2015; Guardia et al., 2016; 
Xiao et al., 2016; Zhang et al., 2016a). Aunque los efectos del déficit hídrico en 
las plantas cultivadas dependen de la especie, del estado fenológico, así como de 
la duración y de la severidad del estrés, este factor es considerado uno de los 
más importantes en la disminución del rendimiento de los cultivos (Zhang y Lin, 
2016; Daryanto et al., 2017).   
El rendimiento de los cultivos está directamente relacionado con la capacidad de 
las plantas para producir fotoasimilados y transportarlos hasta los diferentes 
órganos incluyendo los vertederos cosechables (Daryanto el al., 2017). Bajo 
condiciones de sequía, se ha reportado una reducción en el crecimiento de los 
órganos de las plantas, evidenciado en una menor área foliar y como 
consecuencia, se disminuye la interceptación y captación de radiación solar, 
generando una reducción en las tasas fotosintéticas y por lo tanto, en el 
rendimiento (Anyia y Herzog, 2004; Liu y Stutzel, 2004).   
 9 
 
La reducción en el crecimiento de las plantas bajo condiciones de déficit hídrico 
se debe principalmente a la restricción en los procesos de elongación, división y 
diferenciación celular, debida a la reducida presión de turgencia que se genera 
bajo condiciones de estrés por sequía y a los cambios en las relaciones 
hormonales de la planta (Bhaskara et al., 2016). Sin embargo, no solo se da una 
disminución en el crecimiento de algunos órganos de la planta, sino que se puede 
producir una redistribución de los fotoasimilados, generando estrategias de 
adaptación a condiciones de sequía (Polaina et al., 2016). Uno de estos 
mecanismos en plantas, es aumentar el crecimiento de la raíz bajo condiciones 
de déficit hídrico, con la finalidad de obtener mayor cantidad de agua del suelo y 
de esta forma evitar una disminución en el rendimiento de los cultivos (Dry et al., 
2000; Verslues, 2016). Sin embargo el aumento en el crecimiento de la raíz 
puede disminuir la asignación de fotoasimilados a los organos de interes 
comercial (Wang et al., 2016). 
 
Efecto del déficit hídrico en plantas 
El déficit hídrico tiene diferentes efectos en las plantas dependiendo del genotipo, 
del estado de desarrollo de la planta, así como de la severidad y la duración del 
estrés (Plauborg et al., 2010). 
Efectos a nivel fisiológico 
Uno de los primeros eventos que ocurre en las plantas luego de ser sometidas a 
condiciones de sequía, es la disminución en el potencial hídrico de la raíz, lo que 
induce el aumento en las concentraciones de ácido abscísico (ABA) en el xilema 
de las plantas y el posterior cierre estomático que esta acumulación produce (Liu 
et al., 2005; Ahmadi et al., 2010; Plauborg et al., 2010). El cierre estomático tiene 
como objetivo mantener el balance hídrico de las plantas, siendo el contenido 
relativo de agua (CRA) un indicador de este balance (Shi et al., 2015). Se ha 
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observado que, aunque bajo condiciones de sequía, todas las especies 
disminuyen el contenido relativo de agua, solo las más susceptibles presentan 
una mayor disminución en este parámetro, evidenciando la menor capacidad de 
las plantas para retener el agua en sus hojas (Shi et al., 2015). Sin embargo, 
otros autores afirman que el CRA y el potencial hídrico foliar (ψh) únicamente se 
ven disminuidos cuando las condiciones de estrés por déficit hídrico son severas, 
ya que en condiciones leves de sequía, estos parámetros a nivel de la parte 
aérea no son alterados (Liu et al., 2006). 
El cierre estomático también genera una disminución en la toma de CO2, 
reduciendo la tasa fotosintética y por ende la producción de fotoasímilados 
generando así un menor crecimiento de la planta y una menor productividad 
(Daryanto et al., 2016).  A este tipo de limitación se le conoce como limitación 
estomática de la fotosíntesis, ya que está relacionada con la toma y ficación de 
CO2 (Liu et al., 2005; Fleisher et al., 2008).  
Se ha reportado que las especies vegetales pueden clasificarse de acuerdo a la 
sensibilidad en las células guarda para reducir la conductancia estomática como 
mecanismo de tolerancia a la sequía (Roman et al., 2015). Las plantas isohídricas 
son aquellas que tienen un alta sensibilidad y por lo tanto, cierran sus estomas al 
sensar el déficit hídrico.  Por otro lado, las plantas anisohídricas, tienen una 
sensibilidad baja en las células guarda y por lo tanto, bajo condiciones de déficit 
hídrico mantienen los estomas abiertos y las tasas fotosinteticas por más tiempo, 
esta estrategia en condiciones de déficit hídrico severo puede causar daños en la 
planta (Roman et al., 2015).  
La disminución en la toma de CO2 producida por la menor conductancia 
estomática, puede generar un desacople entre las dos fases de la fotosíntesis, 
aumentando la posibilidad de que se produzcan especies reactivas de oxígeno 
(ROS) (Feller, 2016). Las ROS pueden ocasionar daños en la fase foto de la 
fotosíntesis a nivel de los fotosistemas, membranas y proteínas generando 
adicionalmente limitaciones de tipo no estomático (Yamauchi y Sugimoto, 2010; 
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Ma et al., 2015). Los daños en la fase foto pueden ser determiandos a través de 
los parámetros relacionados con la fluorescencia de la clorofila a, los cuales están 
basados en la cinética de Kautsky explicada con la curva de inducción de 
fluorescencia (Zhang et al., 2016b). Estos parámetros básicamente describen la 
disipación de la energía por la vía fotoquímica y no fotoquímica, así como los 
rendimientos cuánticos a nivel fotoquímico y no fotoquímico y permiten relacionar 
la tasa de transporte de electrones con el estrés impuesto (Zhang et al., 2016b).  
En condiciones de sequía también se ha evidenciado daño en la estructura de los 
cloroplastos y en particular en la concentración de clorofilas (Gerhard et al., 
2016), asociada a degradación por las ROS y al incremento en la actividad de 
enzimas como la clorofilasa (Ramírez et al., 2014). También se ha reportado en 
condiciones de sequía, la degradación de proteínas, las cuales están 
involucradas en procesos metabólicos como señalización, replicación y 
transcripción del ADN y procesamiento del ARN (Wang et al., 2016). Por otro 
lado, existen muchas proteínas que son inducidas bajo condiciones de sequía, las 
cuales están involucradas en respuestas de tolerancia a condiciones de estrés 
(Frolov et al., 2017).  
 
Efectos en el crecimiento y desarrollo 
Con respecto al crecimiento de las plantas, se ha identificado en diversas 
especies vegetales, que la sequía tiene efecto sobre la elongación, división y 
diferenciación celular, debido tanto a la alteración en los procesos fotosintéticos 
como al antagonismo entre la hormona ABA y las hormonas relacionadas con los 
procesos de crecimiento y desarrollo  (Tournex et al., 2003; Jung et al., 2015). Se 
ha observado que el área foliar tiende a reducirse bajo condiciones de sequía, 
disminuyendo la superficie de transpiración y de intercepción de la radiación 
solar, como mecanismo para evitar la pérdida excesiva de agua y prevenir la 
fotoinhibición (Chandra y Dubey, 2008). 
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Diferentes investigadores han reportado que los genotipos de plantas tolerantes a 
condiciones de sequía, presentan un aumento en el sistema radical, siendo esto 
una estrategia para explorar el suelo en busca de agua (Shi et al., 2015). Sin 
embargo, en muchas especies vegetales, la elongación de la raíz es un rango de 
susceptibildiad y genera limitaciones en el rendimiento, debido a que los 
fotoasimilados se dirigen a la raíz y no al vertedero comercial (Wang et al., 2016). 
 
Producción de ROS 
En condiciones de estrés por déficit hídrico hay un aumento en la concentración 
de especies reactivas de oxígeno debido al desacople generado en las fases foto 
y síntesis, de la fotosíntesis (Li et al., 2013; Shi et al., 2015). Las ROS se 
producen principalmente en los peroxisomas, mitocondrias y cloroplastos (Shi et 
al., 2015). En el cloroplasto se producen las ROS a nivel de la antena del PSII 
(LHCII) como  oxígeno singlete (1O2) y a nivel del PSI como radical hidroxilo (OH-
), siendo este el más reactivo de todas las ROS (Boguszewska et al., 2010; Kar, 
2011; Li et al., 2013). También se ha reportado la generación de ROS a nivel de 
apoplasto en la membrana plasmática, através de las NADPH oxidasas, 
peroxidasas clase III, poliaminas oxidasas y oxalato oxidasas (Jiang et al., 2011; 
Marino et al., 2012; Demidchik et al., 2014), como consecuencia de la disminución 
en las concentraciones de K+ citosólico, lo cual se ha observado que ocurre bajo 
condiciones de déficit hídrico (Armengaud et al., 2009).  
En condiciones de estrés hídrico las ROS, específicamente el OH-, puede causar 
peroxidación de los lípidos de membrana aumentando su permeabilidad y 
causando la fuga de electrolitos; sin embargo, también se ha reportado que las 
ROS pueden activar los canales de salida de K+ generando fuga de electrolitos, 
sin necesidad de presentarse daño en la membrana celular (Gill y Tuteja, 2010; 
Demidchik et al., 2014; Frolov et al., 2017).  
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En los genotipos de especies vegetales susceptibles a condiciones de sequía, se 
ha evidenciado que las membranas celulares sufren daños severos como 
consecuencia de la peroxidación lipídica y, por consiguiente, se ha sugerido que 
este marcador pueda ser usado para seleccionar genotipos tolerantes a esta 
condición de estrés (Lee y Zhu, 2010; Morales et al., 2015). De esta manera la 
pérdida de electrolitos y los índices derivados de este parámetro, son una opción 
para conocer indirectamente el estado de las membranas celulares y por tanto el 
efecto del estrés (Demidchik et al, 2014; Morales et al., 2015).  
Un método directo para conocer el estado de las membranas, es a través del 
compuesto malondialdehido, el cual es un producto de la peroxidación de lípidos 
y se acumula a nivel intracelular (Li et al., 2013). Este parámetro ha sido clave en 
la identificación de la peroxidación de lípidos en diferentes investigaciones 
relacionadas con estrés biótico y abiótico, como sequía, salinidad, alta y baja 
temperatura, plagas y enfermedades (Zhang et al., 2008; Yamauchi y Sugimoto, 
2010; Chen et al., 2011; Li et al., 2013; Sen y Alikamanoglu, 2013, Ma et al., 
2015). 
Sin embargo, las ROS no solamente son moléculas que causan daño sino que 
actúan como señalizadores en diferentes procesos tanto en condiciones de no 
estrés como en diferentes tipos de estreses, razón por la cual se producen de 
manera casi constante en las plantas (Mittler, 2017).  
 
Respuestas de las plantas al déficit hídrico 
Las respuestas que se generan bajo condiciones de déficit hídrico se presentan 
en las plantas en diferentes niveles, desde los cambios fisiológicos, morfológicos, 
bioquímicos y hasta los moleculares y son diferenciales dependiendo del nivel de 
tolerancia de los genotipos (Osakabe et al., 2014). Se ha evidenciado que los 
genotipos tolerantes a la sequía emplean varias respuestas simultáneas, como 
una estrategia para sobrevivir bajo condiciones de agua limitada (Shi et al., 2015). 
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Cambios en la síntesis de hormonas 
En diferentes especies vegetales se ha observado que el déficit hídrico altera el 
balance hormonal (Schafleitner et al., 2007a). Uno de los primeros eventos de 
señalización en las plantas bajo condiciones de sequía, es la acumulación de 
ABA (Liu et al., 2005).  Las raíces son capaces de detectar el déficit hídrico, 
produciendo y acumulando ABA cuando su potencial hídrico disminuye, 
evidenciándose una relación directa entre el ABA acumulado en la savia del 
xilema y la disminución en el potencial hídrico de la raíz; siendo este mecanismo 
presentado bajo condiciones de sequía leve (Liu et al., 2006). El aumento en el 
contenido de ABA en condiciones de déficit hídrico causa como primera 
respuesta el cierre estomático y de otro lado induce la expresión de genes 
relacionados con mecanimos de respuesta de la planta (Jensen et al., 2010; Jung 
et al., 2015).  
También se ha observado en plantas bajo condiciones de déficit hídrico una 
reducción en el contenido de giberelinas, debido tanto a la alteración en los genes 
involucrados en su biosíntesis como a un incremento en la actividad de la 
oxidasa-giberelina, la cual está involucrada en la degradación de esta hormona 
(Schafleitner et al., 2007b; Bhargava y Sawant, 2013). Como consecuencia de la 
disminución en el contenido de giberelinas, la planta tiene un menor crecimiento 
de la parte aérea y un menor crecimiento foliar (Scaramagli et al., 2000; 







El ajuste osmótico es uno de los procesos más importantes en respuesta a déficit 
hídrico, ya que permite mantener el contenido de agua celular, debido a la 
reducción en el potencial osmótico, por la acumulación de diferentes tipos de 
osmolitos a nivel del citoplasma y la vacuola (Knipp y Honermeier, 2006). Los 
azúcares reductores (glucosa y fructosa), algúnos aminoácidos como prolina y 
betaína, así como otros solutos de bajo peso molecular, son metabolitos 
compatibles hidrofílicos que tienen un papel importante en la disminución del 
potencial hídrico (Kondrak et al., 2012; Sperdouli y Moustakas, 2012; 
Yooyongwech et al., 2016). Los osmolitos compatibles tienen además una función 
protectora sobre moléculas y estructuras y algunos pueden funcionar como 
señalizadores (Yooyongwech et al., 2016). Se ha encontrado quel ajuste osmótico 
se correlaciona con la tolerancia de las plantas para resistir periodos de sequía, 
dependiendo de la especie y de la intensidad del estrés, esto se debe a la 
capacidad que tienen los osmolitos para reducir el potencial osmótico y favorecer 
el transporte pasivo de agua a través de las células, manteniendo la presión de 
turgencia en las plantas (Yooyongwech et al., 2016; Per et al., 2017).  
Se ha reportado para numerosos cultivos el incremento del aminoácido no 
proteico prolina, ya que este osmolito también está involucrado en la protección 
de estructuras blanco de las especies reactivas de oxígeno como las membranas 
y las macromoléculas, e induce la síntesis de enzimas antioxidanes (Schafleitner 
et al., 2007b; Yang et al., 2013; Per et al., 2017).  
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Síntesis de antioxidantes 
El contenido de especies reactivas de oxígeno debe mantenerse en equilibrio con 
la capacidad antioxidante celular (Boguszewska et al., 2010; Georgieva et al., 
2017). En condiciones no estresantes, el sistema de defensa antioxidante de las 
plantas protege la célula contra las ROS, pero en situaciones de estrés, donde se 
produce un incremento considerable de las ROS, la defensa antioxidante no es 
suficiente para contrarrestar ese incremento y se presenta daño oxidativo 
(Georgieva et al., 2017).  Sin embargo, se ha observado que los genotipos de 
plantas tolerantes a condiciones de sequía, presentan una mayor actividad de 
enzimas antioxidantes, induciendo una estrategia de aclimatación para contender 
con el estrés oxidativo (Shi et al., 2015; Talbi et al., 2015). 
Bajo condiciones de déficit hídrico, se ha observado en plantas la activación de 
enzimas antioxidantes como la peroxidasa, catalasa y superóxido dismutasa 
(Boguszewska et al., 2010; Wang et al., 2013). Con respecto a los antioxidantes 
de tipo no enzimático como los carotenoides, se ha identificado que su 
acumulación en plantas, aumenta la tolerancia a condiciones de sequía, debido a 
su actividad relacionada con la detoxificación de las ROS (Young-Min et al., 2015; 
Cho et al., 2016).  
 
Expresión de proteínas con diferentes funciones 
En condiciones de déficit hídrico en las plantas, se ha reportado un incremento en 
las proteínas funcionales que participan en la mitigación del estrés, aumentando 
la tolerancia a esta condición (Pan et al., 2016). Se ha observado el aumento de 
factores de transcripción que regulan la expresión de genes involucrados en 
mecanismos de tolerancia a condiciones de sequía, así como otras proteínas 
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relacionadas señalización del estrés (Chacón et al., 2010; Pagnussat et al., 2012; 
Ambrosome et al., 2017; Frolov et al., 2017).  
También se ha observado el aumento de otras proteínas involucradas en 
mecanismos de protección como las LEA por sus siglas en inglés (Late 
Embriogenesis Abundant Proteins), las cuales evitan el daño de estructuras 
celulares, proteínas y membranas, como consecuencia de la deshidratación, 
perteneciendo al grupo de las dehidrinas; sin embargo, también se han reportado 
otros grupos de proteínas como la chaperona Hsp70 y fibrilinas (Sung et al., 
2001; Latijnhouwers et al., 2010; Bundig et al., 2016; Frolov et al., 2017). También 
se ha identificado en condiciones de déficit hídrico un aumento de las proteínas 
de choque térmico, que funcionan principalmente como chaperonas en el 
plegamiento de proteinas (Li y Guy, 2001; Zhou et al., 2012). 
Sin embargo, no solo se ha encontrado un aumento en la expresión de proteínas 
bajo condiciones de sequía, sino una disminución por degradación de proteínas, 
como la rubisco y la proteína D1 del fotosistema II (Batra et al., 2014; Bundig et 
al., 2016).  Así mismo, Bonhomme et al. (2009), detectaron una disminución en la 
expresión de proteínas en plantas bajo condiciones de sequía, donde el 65% de 
ellas, estaban asociadas al cloroplasto, tanto en el ciclo de Calvin, como en la 
cadena de transporte de electrones.  
 
Solanum tuberosum L. Grupo Phureja: origen, 
distribución e importancia nutricional 
La papa es un cultivo importante a nivel mundial y actualmente juega un papel 
importante en la seguridad alimentaria, debido a la diversidad de genotipos que 
presenta esta especie, los cuales pueden proveer diferentes cantidades de 
compuestos funcionales y nutricionales (Toledo y Burlingame, 2006; Burlingame 
et al., 2009; Tian et al., 2016). Se ha reportardo que existe una gran biodiversidad 
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en Solanum tuberosum, a pesar de esto, solo se cultivan pocas variedades 
debido a que se desconoce el comportamiento fisiológico, la adaptación de los 
genotipos a las diferentes condiciones medioambientales, así como sus 
características nutricionales (Navarre et al., 2010; Peña et al., 2015; Calliope et 
al., 2017).  
S. tuberosum Grupo phureja, conocida comúnmente en Colombia como papa 
criolla, es una especie diploide originaria de América del Sur, la cual presenta 
multiples características que la hacen valiosa desde el punto de vista culinario y 
nutricional (Burgos et al., 2013; Wegener et al., 2017). A parte de ser una fuente 
de carbohidratos que provee energía, también incluye una variedad de 
compuestos dietarios esenciales como polifenoles, vitaminas, carotenoides, 
antioxidantes, minerales, proteína, fibra, así como vitamina E y C, lo cual trae 
grandes beneficios para la salud de sus consumidores (André et al., 2009b; 
Burlingame et al., 2009; Wegener et al., 2017). Incluso se ha reportado que este 
grupo presenta características nutricionales superiores a las de genotipos 
provenientes de otros grupos (Ballesteros et al., 2010; Rodríguez et al., 2011).  
Colombia se ha descrito como un centro de diversidad y de origen de este grupo 
de papas diploides, lo que implica un gran potencial de recurso genético para 
implementar programas de fitomejoramiento (Gómez et al., 2012). Este grupo de 
papas se siembran en Colombia entre los 2000 a 3400msnm y son muy 
apetecidas en países europeos y asíaticos al ser un producto novedoso y nutritivo 
(Rojas y Seminario, 2014; Zárate-Polanco et al., 2014).  
Diferentes estreses limitan el rendimiento de la papa 
La especie S. tuberosum presenta poca tolerancia a condiciones de sequía, 
debido a su alto requerimiento hídrico y a la baja capacidad para resistir bajos 
potenciales hídricos de suelo (Fleisher et al., 2015). El estado fenológico que más 
se afecta bajo condiciones de sequía es en llenado de tubérculo, ya que en 
condiciones de estrés se produce una disminución significativa en la producción, 
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rendimiento y calidad del tubérculo (Ali, 2014). Varios investigadores han sugerido 
que esta sensibilidad a la falta de agua se debe al sistema radical el cual es 
limitado y muy superficial (Alva, 2008).  
Se han realizado múltiples estudios donde se evalúa la respuesta de S. 
tuberosum a condiciones de sequía, a nivel fisiológico, morfológico y molecular, 
inclusive a partir de la generación de plantas de papa transgénica aumentando la 
expresión de auxinas para tolerar la condición de estrés (Kim et al., 2013; Shi et 
al., 2015). Los indicadores que han sido más usados para identificar la tolerancia 
de S. tuberosum a condiciones de sequía se relacionan con el rendimiento y el 
contenido de agua foliar (Rolando et al., 2015). Los genotipos tolerantes de S. 
tuberosum a condiciones de sequía, son los que presentan un mayor rendimiento 
que los genotipos susceptibles, debido tanto a una mayor cantidad de tubérculos, 
como al mayor peso de cada tubérculo (Shi et al., 2015). Así uno de los retos más 
importantes para la producción de papa en el mundo es afrontar la escasez de 
agua sin comprometer el rendimiento de los tubérculos (Shi et al., 2015).   
Las investigación de sequía en S. tuberosum se han realizado en inicio de 
tuberización y en llenado de tubérculos, ya que son estas dos etapas fenológicas 
las que se consideran que tienen mayor sensibilidad a este tipo de estrés (Liu et 
al., 2005; Ahmadi et al., 2010; Jensen et al., 2010).  Se ha reportado la alta 
sensibilidad de los genotipos de papa a condiciones de sequía, al disminuir 
rápidamente la conductancia estomática (1ddt), inclusive con estrés leve; no 
obstante, la fotosíntesis no disminuye al mismo nivel que la conductancia 
estomática, permitiendo a esta especie presentar valores altos de uso eficiente 
del agua intrínseco (UEAi) bajo condiciones de sequía (Liu et al., 2006). Lo 
anterior ocurre cuando los valores están por encima de 0,2 mol m2 s-1, por debajo 
de este valor, el UEAi cae abruptamente (Liu et al., 2005). La conductancia 
estomática en papa presenta una alta relación con la disminución del potencial 
hídrico de la raíz y el aumento en los contenidos de ABA en el xilema (Liu et al., 
2008a; Jensen et al., 2010).   
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Para S. tuberosum grupo Phureja no se conocen los mecanismos fisiológicos que 
generan la susceptibilidad o tolerancia a la condición de déficit hídrico. Es de gran 
importancia generar variedades de papa tolerantes a condiciones de sequía para 
mantener la productividad del cultivo, bajo los efectos del cambio climático global 
(Vashisht et al., 2015).  
Diferentes grupos de investigación a nivel mundial, están generando 
conocimiento sobre la interacción de estos patógenos con plantas de S. 
tuberosum, debido a las grandes pérdidas que generan en la produtividad del 
cultivo (Yogendra et al., 2017). En Colombia existen programas de 
fitomejoramiento, que han generado variedades de S. tuberosum grupo Phureja, 
tolerantes a dos de las enfermedades más limitantes para el cultivo de papa a 
nivel mundial (Phytophthora infestans y Spongospora subterranea) (Cotes y 
Ñústez, 2014). El oomycete Phytophthora infestans, causa la enfermedad 
conocida como el tizón tardío, ocasionando pérdidas hasta del 100% de la 
producción (El-Banna y Taller, 2017). Mientras que el protozoario Spongospora 
subterranea, no solo genera daño directo a los tubérculos, sino también por la 
transmición del virus “Potato mop-top - PMTV (Osorio-Giraldo et al., 2012).  
Se han realizado estudios en diferentes especies vegetales, para identificar los 
mecanismos de respuesta en común entre los diferentes tipos de estrés biótico y 
abiótico (Mantri et al., 2010; Maldonado-Calderón et al, 2012; Van den Ende and 
El-Esawe, 2014). La expresión de genes comunes indican crosstalk en las vías 
genéticas involucradas en las respuestas a condiciones de estrés por patógenos 
y factores abióticos como la salinidad, la sequía y las bajas temperaturas, 
identificando puntos de convergencia en las redes de señalización del estrés, a 






Se ha observado que algunas moléculas como el ácido abscísico, las 
antocianinas, los azúcares y la prolina, se encuentran relacionadas en la 
respuesta tanto al estrés biótico como abiótico (Van den Ende and El-Esawe, 
2014).  Por lo tanto, se ha considerado que identificar y entender la expresión de 
genes específicos que comparten la respuesta a estrés de tipo biótico y abiótico, 
permitirá a los fitomejoradores generar variedades de plantas élites, con 
tolerancia a un amplio espectro de limitaciones para el crecimiento y desarrollo de 
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2. Materiales y métodos 
 
Material vegetal y diseño del experimento  
El estudio se realizó en el año 2016 en condiciones de  invernadero en la 
Facultad de Ciencias Agrarias de la Universidad Nacional de Colombia a 2600 
metros sobre el nivel del mar (msnm). Los tubérculos de 4 variedades de S. 
tuberosum grupo Phureja, Colombia, Milagros, Paola y Violeta, fueron sembrados 
en bolsas plásticas negras de 9 kg de capacidad con suelo. Cada planta fue 
fertilizada con 20 g de fertilizante 10-30-10 (N-P-K). Las plantas fueron regadas 
con 1000 mL de agua, cada día de por medio, manteniendo el contenido 
volumétrico de agua en el suelo (CVAS) al 30%, para garantizar la emergencia y 
el crecimiento de las plantas.  Durante el experimento se tomaron registros diarios 
con una estación climática (MCR200 µMetos®, Austria), donde se registró una 
temperatura media de 17,2 ºC y humedad relativa de 64,3 %. Con base en los 
datos de humedad relativa y temperatura se calculó el déficit de presión de vapor 
(DPV) de acuerdo al método propuesto por la FAO (FAO, 1991). 
Las plantas fueron sometidas a dos tratamientos de suministro hídrico, déficit 
hídrico por suspensión de riego durante 16 días (WD) aplicado a los 44 días 
después de siembra (dds) en el inicio de la tuberización y riego continuo, 
manteniendo un contenido volumétrico de agua en el suelo de 30 % (WW). 
Después del periodo de estrés, las plantas fueron regadas para su recuperación 
hasta el final del ciclo del cultivo. Se utilizó un diseño en parcelas divididas con 4 
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repeticiones y una unidad experimental de 6 plantas. Los tratamientos estuvieron 
en la parcela principal y los variedades en las subparcelas. Las mediciones de las 
variables se realizaron a los 4, 8, 12 y 16 días después de iniciado el tratamiento 
(ddt).  
Contenido de agua en el suelo y estado hídrico foliar 
El CVAS fue medido a las 6.00 h con un reflectómetro de dominio de tiempo 
(TDR-300). El potencial hídrico foliar (Ψw) fue medido al amanecer (3.30 h-5.00 
h), en hojas completamente expandidas del tercio superior de la planta, en seis 
plantas por tratamiento. El Ψw fue medido con una cámara de presión de 
Scholander (PMS Model 615, CA, USA).  El contenido relativo de agua (CRA) fue 
medido de acuerdo a Liu et al., (2005) usando la siguiente ecuación:  
 
CRA   % =
𝐹𝑊 − 𝐷𝑊
TW− DW       X  100 
 
Donde FW = peso fresco de la hoja, TW = peso hidratado de la hoja y DW=peso 
seco de la hoja.  
Conductancia estomática 
La conductancia estomática (gs) fue medida con un porómetro (SC-1, Decagon 
Device, USA). Las mediciones fueron hechas en hojas completamente 
expandidas del tercio superior de las plantas, en seis plantas por tratamiento, 
entre las 9.00 h y las 11.30 h.  
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Fluorescencia de la clorofila a 
Se tomaron 5 mediciones por hoja de seis plantas por tratamiento, en hojas 
completamente expandidas del tercio superior de la planta. Se determinó el 
rendimiento cuántico máximo fotoquímico potencial (Fv/Fm). Las mediciones se 
realizaron en condiciones de oscuridad y las moléculas de clorofila fueron 
excitadas por 0,8 s con 1,500 µmol m-2 s-1 usando luz actínica con un Junior-PAM 
de fluorescencia modulada (Walz®, GmbH Effeltrich, Alemania). 
Contenido de pigmentos foliares 
Los pigmentos foliares fueron extraídos con acetona al 80% y la absorbancia fue 
leída a 663 nm, 647nm y 470 nm en un espectrofómetro. Se tomaron muestras de 
tejido foliar de 4 plantas por tratamiento con sus respectivos triplicados técnicos. 
La concentración de clorofila a (Chl a), clorofila b (Chl b), clorofila total (Chl t) y 
carotenoides (Car), se determinó con el método propuesto por Lichtenhaler 
(1987). Con la concentración de Chl a y Chl b, se calculó la relación de pigmentos 
(Chl a/ Chl b).  
Área foliar específica 
Para realizar esta medición, se tomaron hojas completamente expandidas del 
tercio superior de las plantas, de seis plantas por tratamiento. El área foliar se 
determinó con un medidor de área foliar (LICOR modelo Li 3100c, USA). El peso 
seco se obtuvo secando las hojas en un horno a 80ºC hasta peso constante. El 
área foliar específica (AFE) fue calculado usando la siguiente ecuación:  
AFE   =
á𝑟𝑒𝑎  𝑓𝑜𝑙𝑖𝑎𝑟  (𝑐𝑚!)





Pérdida de electrolitos  
La pérdida de electrolitos se realizó mediante el método descrito por Valentovic et 
al, (2006).  Diez discos de la hoja de 2,5 mm de diámetro se colocaron en un tubo 
falcon con 10 mL de agua desionizada. La conductividad eléctrica (CE) fue 
determinada con un conductivímetro (HI 9835 Hanna® - ICT, SL) a las 24 h (EC1), 
luego las muestras se calentaron a 95ºC por 20 minutos y se midió de nuevo la 
CE (EC2). Los valores de CE son expresados como porcentaje con repecto al 
mayor valor usando la siguiente ecuación:  
PE   % = (EC1/EC2)      X  100 
Contenido de prolina y proteína total 
El contenido de prolina se determinó usando el método descrito por Bates et al., 
(1973), con modificaciones realizadas por Moreno et al., (2010). Hojas del tercio 
superior fueron maceradas con nitrógeno líquido y almacenadas a -80ºC hasta el 
momento de la determinación. 400 mg de tejido foliar y se mezclaron durante 
media hora con 5mL de ácido sulfosalicílico (3% p/v,), luego se centrifugó a 4951 
g, a 10 ºC por 30 minutos.  Se tomó 1 mL de sobrenadante y se mezcló con 1 ml 
de ninhidrina (0,1 N) y 1 mL de ácido acético glacial, se agitó por 20 segundos y 
se incubó durante una hora a 97 ºC. La reacción se detuvo colocando las 
muestras en agua-hielo. Se agregaron a la mezcla de reacción 3 mL de tolueno, 
agitando fuertemente por 30 s y dejando en reposo en oscuridad por 30 min. La 
absorbancia se leyó en un espectrofómetro a 520 nm. El contenido de prolina se 
expresa como µg.mg-1 de tejido foliar. El contenido total de proteína se determinó 
de acuerdo al método propuesto por Bradford (1976). El tejido foliar fue macerado 
con nitrógeno líquido y almacenado a -80ºC hasta el momento de determianción. 
Se tomaron 200 mg de tejido foliar y se homogenizaron con 5 ml de buffer fosfato 
de potasio (100 mM, pH 7,5).  El homogenizado se incubó por 1 h en agitación 
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constante y luego se centrifugó a 4951 g, a 4ºC por 30 min. Se tomaron 100 µl de 
sobrenadante y se adicionaron 900 µl de reactivo Bradford.  Posteriormente se 
midió la absorbancia a 590 nm y 450 nm en un espectrofómetro. El contenido de 
prolina se expresa como mg de proteína por g de tejido foliar fresco. 
Contenido de azúcares totales 
El contenido de azúcares totales fue determinado usando el método propuesto 
por Dubois et al. (1956), con modificaciones realizadas por Moreno et al. (2010). 
Se tomaron 100 mg de tejido foliar macerado y se homogenizaron por 60 min con 
agua destilada, en agitación.  Posteriormente, el homogenizado se centrifugó a 
4951 g, a 12 ºC por 30 min. Se tomaron 30 µl de extracto y se mezclaron con 180 
µl de agua destilada, 200 µl de fenol (80% v/v) y 1 ml de ácido sulfúrico. La 
mezcla se agitó fuertemente por 30 s y se dejó en reposo por 10 min. Luego se 
leyó la absorbancia a 490 nm en un espectrofómetro y el contenido de azúcares 
totales se expresó en µg de azúcar total por mg de tejido foliar fresco.   
Actividad enzimática de la catalasa 
La actividad de la catalasa fue determinada usando el método modificado de 
permanganato/peróxido por volumetría, descrito por Ulrich (1974) y ajustado por 
Moreno et al., 2010. El extracto enximático se mezcló con buffer fosfato de sodio 
50 mM pH 7.6. Para iniciar la reacción se adicióno peróxido de hidrógeno al 3 % y 
la reacción se detuvo 5 minutos después con ácido sulfúrico. Posteriormente se 
tituló con permanganato de potasio 10 mM y la actividad antioxidante de la 
catalasa se expresó en µmol g-1 min-1 mg proteína -1.  
Rendimiento 
Para determinar el porcentaje de disminución del rendimiento en las variedades 
evaluadas bajo condiciones de déficit hídrico, se tomaron 20 plantas por 
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tratamiento y se pesó la totalidad de los tubérculos determinando el peso fresco 
(FW) por planta.  
Índice de susceptibilidad a la sequía 
Se utilizó el índice de susceptibilidad (SSI) sugerido por Fischer y Maurer (1978), 




     
Donde, D= Rendimiento del variedad en condiciones de déficit hídrico, C= 
Rendimiento del variedad en condiciones de riego continuo, Dm= Promedio del 
rendimiento de todos los variedades bajo condiciones de déficit hídrico, Cm= 
Promedio del rendimiento de todos los variedads bajo condiciones de riego 
continuo. 
Análisis de datos 
Los datos se sometieron a un análisis de varianza (ANOVA) y las medidas fueron 
analizadas con la prueba de rango múltiple de Tukey (p ≤ 0,05), usando el 
programa R (R development core team, 2010). Previamente se realizaron 
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3. Resultados  
Parámetros climáticos 
Durante los 16 días de evaluación se registró una temperatura promedio de 17.2 
ºC y una humedad relativa promedio de 64.3 %. El déficit de presión de vapor 
(DPV), presentó valores por encima de 1.0 KPa durante todo el periodo, 

















Figura 1.  Parámetros climáticos en el invernadero durante el periodo en que las plantas 
de Solanum tuberosum L. grupo phureja fueron sometidas a déficit hídrico. a) Promedio 
de temperatura y Humedad relativa. b). Déficit de presión de vapor. ddt: días después de 
tratamiento. 
Contenido de agua en el suelo y estado hídrico foliar 
El CVAS se mantuvo cerca al 30% en las plantas WW durante el periodo de 
déficit hídrico, siendo estos valores similares a los reportados para plantas bien 
regadas en estudios de sequía en papa bajo condiciones semicontroladas (Yang 
et al., 2015). En el tratamiento WD, el CVAS disminuyó significativamente 
respecto al tratamiento WW en todas las variedades desde los 4 ddt (12.30 %) 









Figura 2. Contenido volumétrico de agua en el suelo (CVAS) en cuatro variedades de S. 
tuberosum L. grupo Phureja, en condiciones de riego (WW) y de déficit hídrico (WD) a los 
4, 8, 12 y 16 días después de tratamiento (ddt).  Los datos muestran los promedios de 4 
repeticiones, la desviación estándar se indica por las líneas verticales. Promedios 
seguidos por la misma letra en cada punto de muestreo no presentan diferencias 
estadísticas de acuerdo con la prueba de Tukey (P< 0.05).   
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Se observan diferencias signficativas en el Ψh entre las plantas WW (-0.24 MPa - 0.33 
MPa) y las plantas WD (-0.58 MPa - 1.84 MPa) durante todo el periodo de evaluación. En 
los tratamientos WD a los 4 ddt y 8 ddt, las variedades Milagros y Violeta 
presentaron los valores más negativos de Ψh (-1.17 MPa -1.23 MPa), respecto a 
Colombia (-0.98 MPa) y Paola (-0.83 MPa). A los 16 ddt, las plantas WD de la 
variedad Paola (-1.84 MPa) presentaron los valores de Ψh más negativos con 








Figura 3. Potencial hídrico foliar (Ψh) en cuatro variedades de S. tuberosum L. grupo 
Phureja, en condiciones de riego (WW) y de déficit hídrico (WD) a los 4, 8, 12 y 16 días 
después de tratamiento (ddt).  Los datos muestran los promedios de 4 repeticiones, la 
desviación estándar se indica por las líneas verticales. Promedios seguidos por la misma 
letra en cada punto de muestreo no presentan diferencias estadísticas de acuerdo con la 
prueba de Tukey (P< 0.05).   
Durante todo el periodo de evaluación, las plantas del tratamiento WD (83.89 % – 
56.65 %) presentaron un CRA significagtivamente menor que las plantas WW 
(90.06 % – 93.58 %). En los tratamientos WD a los 4 ddt y 8 ddt las variedades 
Milagros, Paola y Violeta presentaron valores de CRA entre 78.54 % y 83.89 %, 
mientras que la variedad Colombia presentó un CRA significativamente menor de 
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72.30 % y 68.38 % (Fig. 4). El valor del CRA disminuyó a los 12 ddt y 16 ddt en 









Figura 4. Contenido relativo de agua (CRA) en cuatro variedades de S. tuberosum L. 
grupo Phureja, en condiciones de riego (WW) y de déficit hídrico (WD) a los 4, 8, 12 y 16 
días después de tratamiento (ddt).  Los datos muestran los promedios de 4 repeticiones, 
la desviación estándar se indica por las líneas verticales. Promedios seguidos por la 
misma letra en cada punto de muestreo no presentan diferencias estadísticas de acuerdo 
con la prueba de Tukey (P< 0.05).   
Conductancia estomática 
La gs presentó diferencias signficativas entre las plantas WW (0.244 mol m-2.s - 
0.403 mol m-2.s) y las plantas WD (0.006 mol m-2.s - 0.066 mol m-2.s) durante todo 
el periodo de evaluación (Fig. 5). La gs en plantas WD disminuyó marcadamente 
a los 4 ddt (74.8 % - 95.1 %), siendo significativamente menor en la variedad 
Colombia (0.018 mol m-2.s) respecto a Milagros (0.066 mol m-2.s), Paola (0.049 
mol m-2.s) y Violeta (0.054 mol m-2.s). La disminución en la gs fue mayor a los 12 
ddt y 16 ddt en todas las variedades (94.9 % - 98.1 %).  
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Figura 5. Conductancia estomática (gs) en cuatro variedades de S. tuberosum L. grupo 
Phureja, en condiciones de riego (WW) y de déficit hídrico (WD) a los 4, 8, 12 y 16 días 
después de tratamiento (ddt).  Los datos muestran los promedios de 4 repeticiones, la 
desviación estándar se indica por las líneas verticales. Promedios seguidos por la misma 
letra en cada punto de muestreo no presentan diferencias estadísticas de acuerdo con la 
prueba de Tukey (P< 0.05).   
Fluorescencia de la clorofila a 
El Fv/fm presentó diferencias signficativas entre las plantas WW (0.82 – 0.83) y 
las plantas WD (0.74 – 0.78) a los 12 ddt y 16 ddt. El Fv/fm en déficit hídrico fue 
significativamente menor, respecto a WW en la variedad Colombia a los 4 ddt 
(0.74) y a los 8 ddt (0.76).  A partir de los 12 ddt y 16 ddt todas las variedades 
bajo condiciones de WD presentaron una disminución del parámetro Fv/Fm, con 











Figura 6. Rendimiento cuántico máximo del PSII (Fv/Fm) en cuatro variedades de S. 
tuberosum L. grupo Phureja, en condiciones de riego (WW) y de déficit hídrico (WD) a los 
4, 8, 12 y 16 días después de tratamiento (ddt).  Los datos muestran los promedios de 4 
repeticiones, la desviación estándar se indica por las líneas verticales. Promedios 
seguidos por la misma letra en cada punto de muestreo no presentan diferencias 
estadísticas de acuerdo con la prueba de Tukey (P< 0.05).   
 
Contenido de clorofilas y carotenoides 
El contenido de clorofila a (Chl a) presentó diferencias significativas entre las 
plantas WW (1.26 mg g-1 FM – 1.41 mg g-1 FM) y las plantas WD (1.38 mg g-1 FM 
– 1.70 mg g-1 FM) en todas las variedades a los 4 ddt y 8 ddt. El Chl a en plantas 
del tratamiento WD fue significativamente mayor a los 4 ddt  y 16 ddt, en la 
variedad Violeta (1.70 mg g-1 FM – 1.71 mg g-1 FM), respecto a Colombia (1.51 
mg g-1 FM – 1.46 mg g-1 FM), Milagros (1.53 mg g-1 FM – 1.27 mg g-1 FM) y Paola 
(1.48 mg g-1 FM – 1.43 mg g-1 FM). A los 12 ddt el valor de Chl a en plantas WD 
de la variedad Milagros es menor (1.33 mg g-1 FM), respecto a Colombia (1.63 mg 
g-1 FM), Paola (1.53 mg g-1 FM) y Violeta (1.41 mg g-1 FM), y sin diferencias 
significativas con respecto a plantas WW (1.28 mg g-1 FM).  A los 12 ddt y 16 ddt 
no se presentan diferencias significativas entre las plantas WW y WD en las 
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variedades Colombia (1.40 mg g-1 FM – 1.46 mg g-1 FM) y Milagros (1.29 mg g-1 
FM – 1.27 mg g-1 FM) (Tabla 1).  
Se presentó diferencias significativas en el contenido de clorofila b (Chl b) entre 
las plantas WW (0.47 mg g-1 FM – 0.61 mg g-1 FM) y las plantas WD (0.71 mg g-1 
FM – 1.11 mg g-1 FM) en todas las variedades a los 8 ddt y 12 ddt. El Chl b en 
plantas con déficit hídrico fue significativamente mayor a los 4 ddt, 8 ddt y 16 ddt, 
en la variedad Violeta (0.97 mg g-1 FM – 1.11 mg g-1 FM), respecto a Colombia 
(0.71 mg g-1 FM – 0.80 mg g-1 FM), Milagros (0.67 mg g-1 FM – 0.87 mg g-1 FM) y 
Paola (0.69 mg g-1 FM – 0.86 mg g-1 FM). A 12 ddt el valor de Chl b en plantas 
WD de la variedad Milagros es menor (0.71 mg g-1 FM), respecto a Colombia 
(0.88 mg g-1 FM).  
El contenido de clorofila total (Chl t) presentó diferencias significativas entre las 
plantas WW (1.82 mg g-1 FM – 2.08 mg g-1 FM) y las plantas WD (2.17 mg g-1 FM 
– 2.70 mg g-1 FM) en todas las variedades a los 4 ddt y 8 ddt. El Chl t en plantas 
con déficit hídrico fue significativamente mayor a los 4 ddt, 8 ddt y 16 ddt, en la 
variedad Violeta (2.55 mg g-1 FM – 2.70 mg g-1 FM), respecto a Colombia (2.22 
mg g-1 FM – 2.32 mg g-1 FM), Milagros (1.94 mg g-1 FM – 2.24 mg g-1 FM) y Paola 
(2.17 mg g-1 FM – 2.37 mg g-1 FM). A los 16 ddt en la vairedad milagros, no se 
presenta diferencias significativas en el Chl t entre las plantas WW (1.82 mg g-1 
FM) y WD (1.94 mg g-1 FM).  
La relación de Chl a / Chl b, presentó diferencias significativas entre las plantas 
WW (2.24 – 2.99) y las plantas WD (1.31  – 2.14) en las variedades Colombia, 
Milagros y Violeta durante todo el periodo de evaluación. Las plantas del 
tratamiento WD (1.77) de la variedad Paola, únicamente presentaron diferencias 
con las plantas WW (2.07) a los 8 ddt.  A los 4 ddt y 8 ddt las plantas WD de la 
variedad Violeta presentan la relación Chl a / Chl b con valores más bajos (1.31 – 
1.71), respecto a las variedades Colombia (2.07 – 2.13), Milagros (1.59 – 2.14) y 
Paola (1.77 – 2.13).  A los 16 ddt la variedad Violeta bajo condiciones de déficit 
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hídrico presenta la menor relación de clorofilas (1.76), respecto a las variedades 
Milagros (1.90) y Paola (1.91).  
En el contenido de carotenoides (Car) se observan diferencias signficativas entre 
las plantas WW (0.20 mg g-1 FM – 0.21 mg g-1 FM) y las plantas WD (0.36 mg g-1 
FM – 0.41 mg g-1 FM) en la variedad Colombia durante el periodo de evaluación. 
A los 4 ddt en la variedad milagros, se presenta diferencias significativas en el 
Car entre las plantas WW (0.29 mg g-1 FM) y WD (0.40 mg g-1 FM). Durante el 
periodo de evaluación no se observanon diferencias significativas entre las 
plantas WD en las variedades (Tabla 1).  
Área foliar específica 
Las plantas del tratamiento WD presentaron un AFE significagtivamente menor 
(176,9 cm2 g-1 – 272.0 cm2 g-1) que las plantas WW (322.9 cm2 g-1 – 346.7 cm2 g-
1) durante todo el periodo de evaluación. En los tratamientos WD a los 4 ddt, las 
variedades Milagros, Paola y Violeta presentaron valores de AFE entre 227.1 cm2 
g-1 y 231.1 cm2 g-1, mientras que la variedad Colombia presentó un AFE 
significativamente mayor de 253.6 cm2 g-1 (Tabla 1). El AFE en déficit hídrico fue 
significativamente mayor a los 12 ddt y 16 ddt en la variedad Milagros (267.0 cm2 
g-1 – 268.6 cm2 g-1) y violeta (272.0 cm2 g-1 – 268.8 cm2 g-1), respecto a Colombia 
(233.5 cm2 g-1 – 223.1 cm2 g-1) y Paola (224.0 cm2 g-1 – 176.9 cm2 g-1). La 
disminución en el AFE en las plantas del tratamiento WD, se debe a la 
disminución que se presentó en el área foliar ya que el peso permaneció 
constante con respecto a las plantas WW en todas las variedades.  
Tabla 1. Concentración de clorofila a (Chl a), clorifla b (chl b), clorofila total (ch t), relación 
de clorofilas (Chl a / Chl b), contenido de carotenoides totales (Car) y área foliar 
específica (AFE), en cuatro variedades (V) de S. tuberosum L. grupo Phureja, bajo 
condiciones control (WW) y de déficit hídrico (WD) a los 4, 8, 12 y 16 ddt. Promedios 
seguidos por la misma letra en cada punto de muestreo no presentan diferencias 
estadísticas de acuerdo con la prueba de Tukey (P< 0.05).  
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ddt	   T	   V	   Chl	  a	   	  	   Chl	  b	   	  	   Chl	  t	   	  	   Chl	  a	  /	  Chl	  b	   	  	   Car	   	  	   AFE	   	  	  
	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	  
4	  
WW	  
Co	   1.41	   c	   0.47	   c	   1.88	   c	   2.99	   a	   0.21	   c	   342.4	   a	  
Mi	   1.29	   d	   0.54	   bc	   1.83	   c	   2.41	   b	   0.29	   b	   333.4	   a	  
Pa	   1.27	   d	   0.62	   bc	   1.89	   c	   2.07	   d	   0.33	   ab	   346.7	   a	  
Vi	   1.38	   c	   0.64	   bc	   2.08	   c	   2.24	   c	   0.37	   ab	   334.8	   a	  
	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	  
WD	  
Co	   1.51	   b	   0.71	   b	   2.22	   b	   2.13	   cd	   0.41	   a	   253.6	   b	  
Mi	   1.53	   b	   0.71	   b	   2.24	   b	   2.14	   cd	   0.40	   a	   228.9	   c	  
Pa	   1.48	   b	   0.69	   b	   2.17	   b	   2.13	   cd	   0.34	   ab	   227.1	   c	  
Vi	   1.70	   a	   1.00	   a	   2.70	   a	   1.71	   e	   0.37	   ab	   231.1	   c	  
	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	  
8	  
WW	  
Co	   1.40	   b	   0.47	   d	   1.87	   c	   2.96	   a	   0.20	   b	   345.0	   a	  
Mi	   1.28	   c	   0.54	   cd	   1.82	   c	   2.38	   b	   0.29	   ab	   342.5	   a	  
Pa	   1.26	   c	   0.61	   c	   1.86	   c	   2.07	   c	   0.33	   ab	   354.9	   a	  
Vi	   1.33	   c	   0.59	   c	   1.93	   c	   2.24	   b	   0.35	   ab	   326.7	   a	  
	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	  
WD	  
Co	   1.56	   a	   0.76	   b	   2.32	   b	   2.07	   c	   0.37	   a	   248.5	   bc	  
Mi	   1.38	   b	   0.87	   b	   2.24	   b	   1.59	   d	   0.34	   ab	   265.6	   b	  
Pa	   1.52	   a	   0.86	   b	   2.37	   ab	   1.77	   d	   0.34	   ab	   231.1	   c	  
Vi	   1.44	   b	   1.11	   a	   2.55	   a	   1.31	   e	   0.38	   a	   261.4	   b	  
	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	  
12	  
WW	  
Co	   1.40	   b	   0.50	   c	   1.90	   cd	   2.81	   a	   0.20	   c	   342.2	   a	  
Mi	   1.28	   c	   0.52	   c	   1.80	   d	   2.45	   b	   0.30	   b	   330.7	   a	  
Pa	   1.27	   c	   0.61	   c	   1.88	   cd	   2.08	   c	   0.31	   b	   342.5	   a	  
Vi	   1.34	   c	   0.58	   c	   1.92	   cd	   2.30	   b	   0.35	   ab	   322.9	   a	  
	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	  
WD	  
Co	   1.63	   a	   0.88	   a	   2.50	   a	   1.86	   c	   0.41	   a	   233.5	   c	  
Mi	   1.33	   c	   0.71	   b	   2.03	   c	   1.88	   c	   0.35	   ab	   267.0	   b	  
Pa	   1.53	   a	   0.75	   ab	   2.28	   b	   2.03	   c	   0.36	   ab	   224.0	   c	  
Vi	   1.41	   b	   0.77	   ab	   2.18	   b	   1.83	   c	   0.38	   a	   272.0	   b	  
	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	  
16	  
WW	  
Co	   1.40	   b	   0.48	   c	   1.88	   c	   2.95	   a	   0.20	   c	   337.9	   a	  
Mi	   1.29	   c	   0.54	   c	   1.82	   c	   2.38	   b	   0.29	   b	   339.7	   a	  
Pa	   1.27	   c	   0.62	   bc	   1.89	   c	   2.05	   c	   0.32	   b	   345.9	   a	  
Vi	   1.34	   c	   0.59	   c	   1.93	   c	   2.29	   b	   0.34	   ab	   330.7	   a	  
	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	   	  
WD	  
Co	   1.46	   b	   0.80	   b	   2.26	   b	   1.83	   cd	   0.36	   ab	   223.1	   c	  
Mi	   1.27	   c	   0.67	   bc	   1.94	   c	   1.90	   c	   0.33	   ab	   268.6	   b	  
Pa	   1.43	   b	   0.75	   b	   2.18	   b	   1.91	   c	   0.38	   ab	   176.9	   d	  





Pérdida de electrolitos 
La pérdida de electrolitos (PE) presentó diferencias significativas (P<0.05) entre 
las plantas WW (16.3 % – 27.6 %) y las plantas WD (31.7 % – 50.9 %) en todas 
las variedades a partir de los 12 ddt. A los 8 ddt se presentaron diferencias 
significativas en la PE, entre las plantas WW y WD en las variedades Colombia 
(17.8 % – 40.3 %), Milagros (20.2 % – 31.3 %) y Violeta (16.7 % – 26.6 %). La PE 
en plantas con déficit hídrico fue significativamente menor a los 8 ddt  y 12 ddt, en 
la variedad Paola (18.5 % – 24.1 %), respecto a Colombia (40.3 % – 45.2 %), 
Milagros (31.3 % – 31.7 %) y Violeta (26.6 % – 27.6 %).  La variedad Colombia 
presentó el mayor valor de PE a los 8 ddt (40.3 %), 12 ddt (45.2 %) y 16 ddt (50.9 









Figura 7. Pérdida de electrolitos en cuatro variedades de S. tuberosum L. grupo Phureja, 
en condiciones de riego (WW) y de déficit hídrico (WD) a los 4, 8, 12 y 16 días después 
de tratamiento (ddt). Los datos muestran los promedios de 4 repeticiones, la desviación 
estándar se indica por las líneas verticales. Promedios seguidos por la misma letra en 
cada punto de muestreo no presentan diferencias estadísticas de acuerdo con la prueba 
de Tukey (P< 0.05).   
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Contenido de prolina y proteína total 
El contenido de proteína en plantas WW es mayor en las variedades Colombia 
(2.98 mg g-1 FM – 3.06 mg g-1 FM) y Paola (3.02 mg g-1 FM – 3.12 mg g-1 FM), 
con respecto a las variedades Milagros (2.21 mg g-1 FM – 2.29 mg g-1 FM) y 
Violeta (2.43 mg g-1 FM – 2.45 mg g-1 FM), durante todo el periodo de evaluación. 
En el tratamiento WD la variedad Colombia presentó menores cantidades de 
proteína (2.38 mg g-1 FM – 2.66 mg g-1 FM) con respecto a las plantas WW (2.98 
mg g-1 FM – 3.06 mg g-1 FM), en los cuatro momentos evaluados. El contenido de 
proteína en plantas con déficit hídrico en la variedad Violeta fue significativamente 
mayor a los 8 ddt (2.70 mg g-1 FM), 12 ddt (3.65 mg g-1 FM) y 16 ddt (3.13 mg g-1 
FM) con respecto a las plantas del tratamiento WW (2.43 mg g-1 FM - 2.45 mg g-1 
FM).  Las variedades Milagros y Paola, no presentaron diferencias significativas 
entre las plantas WW y WD durante todo el periodo de evaluación, excepto en la 
variedad Paola a los 4 ddt, la cual presentó una menor cantidad de proteína en 
plantas WD (2.45 mg g-1 FM), con respecto a las plantas del tratamiento WW 
(3.09 mg g-1 FM) (Fig. 8).  
Durante todo el periodo de evaluación las plantas del tratamiento WD (269 µg g-1 
FM – 2605 µg g-1 FM) presentaron una acumulación de prolina significativamente 
mayor que las plantas WW (27 µg g-1 FM – 53 µg g-1 FM). En el tratamiento WD a 
los 4 ddt y 8 ddt la variedad Milagros presentó cantidades de prolina entre 1463 
µg g-1 FM y 1965 µg g-1 FM, mientras que las otras variedades presentaron una 
cantidad de prolina significativamente menor (269 µg g-1 FM – 1438 µg g-1 FM).  
La acumulación de prolina en plantas con déficit hídrico fue significativamente 
mayor a los 12 ddt en la variedad Violeta (2312 µg g-1 FM), respecto a Colombia 
(1616 µg g-1 FM), Milagros (1992 µg g-1 FM) y Paola (1656 µg g-1 FM). La 
variedad Colombia presentó la menor acumulación de prolina a los 16 ddt (1693 








Figura 8. Contenido de prolina (a) y de proteína (b), en cuatro variedades de S. 
tuberosum L. grupo Phureja, en condiciones de riego (WW) y de déficit hídrico (WD) a los 
4, 8, 12 y 16 días después de tratamiento (ddt). Los datos muestran los promedios de 4 
repeticiones, la desviación estándar se indica por las líneas verticales. Promedios 
seguidos por la misma letra en cada punto de muestreo no presentan diferencias 
estadísticas de acuerdo con la prueba de Tukey (P< 0.05).   
 
Contenido de azúcares totales 
El contenido de azúcares totales en plantas WW es mayor en la variedad Violeta 
(19.9 µg mg-1 FM – 21.7 µg mg-1 FM), con respecto a las variedades Colombia 
(12.3 µg mg-1 FM – 12.4 µg mg-1 FM), Milagros (13.2 µg mg-1 FM – 13.4 µg mg-1 
FM) y Paola (12.6 µg mg-1 FM – 13.6 µg mg-1 FM), durante todo el periodo de 
evaluación. En el tratamiento WD las variedades Colombia (15.6 µg mg-1 FM – 
35.3 µg mg-1 FM) y Milagros (15.8 µg mg-1 FM – 24.9 µg mg-1 FM) presentaron 
mayores cantidades de azúcares totales, con respecto a las plantas WW (12.3 µg 
mg-1 FM – 13.2 µg mg-1 FM), durante todo el periodo de evaluación. La variedad 
Paola presenta mayor contenido de azúcares totales a los 8 ddt (20.4 µg mg-1 
FM), 12 ddt (27.7 µg mg-1 FM) y 16 ddt (20.7 µg mg-1 FM) en plantas WD, con 
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respecto a las plantas del tratamiento WW (12.6 µg mg-1 FM – 13.6 µg mg-1 FM). 
El contenido de azúcares totales en plantas con déficit hídrico en la variedad 
Violeta fue significativamente menor a los 8 ddt (9.6 µg mg-1 FM), 12 ddt (13.0 µg 
mg-1 FM) y 16 ddt (17.6 µg mg-1 FM) con respecto a las plantas del tratamiento 















Figura 9. Contenido de azúcares totales en cuatro variedades de S. tuberosum L. grupo 
Phureja, en condiciones de riego (WW) y de déficit hídrico (WD) a los 4, 8, 12 y 16 días 
después de tratamiento (ddt).  Los datos muestran los promedios de 4 repeticiones, la 
desviación estándar se indica por las líneas verticales. Promedios seguidos por la misma 
letra en cada punto de muestreo no presentan diferencias estadísticas de acuerdo con la 








Actividad enzimática de la catalasa 
Las plantas del tratamiento WD (70.38 UACAT– 282.07 UACAT) presentaron mayor 
actividad de la catalasa que las plantas WW (12.61 UACAT – 37.85 UACAT) durante 
todo el periodo de evaluación. Durante todo el periodo de evaluación la variedad 
Milagros presentó los mayores valores en la actividad de la catalasa (212.2 UACAT 
– 282.1 UACAT), mietras que la variedad Colombia presentó los menores valores 
(70.4 UACAT – 102.3 UACAT). En el tratamiento WD a los 8 ddt y 12 ddt, se 
presentó diferencias significativas entre todas las variedades, con valores 
mayores en la actividad de la catalasa para la variedad Milagros (212.19 UACAT – 
260.94 UACAT), respecto a Violeta (139.34 UACAT – 128.02 UACAT), Paola (186.09 
UACAT – 154.72 UACAT) y Colombia (70.38 UACAT – 93-07 UACAT).  La actividad de 
la catalasa a los 16 ddt en plantas del tratamiento WD en la variedad Milagros 
(282.07 UACAT) es significativamente mayor con respecto a Colombia (102.25 
UACAT), sin embargo las variedades Paola (176.71 UACAT) y Violeta (188.48 
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Figura 10. Actividad enzimática de la enzima catalasa en cuatro variedades de S. 
tuberosum L. grupo Phureja, en condiciones de riego (WW) y de déficit hídrico (WD) a los 
4, 8, 12 y 16 días después de tratamiento (ddt). Los datos muestran los promedios de 4 
repeticiones, la desviación estándar se indica por las líneas verticales. Promedios 
seguidos por la misma letra en cada punto de muestreo no presentan diferencias 
estadísticas de acuerdo con la prueba de Tukey (P< 0.05).   
 
Rendimiento e índice de susceptibilidad a la sequía  
El rendimiento en plantas WD es significativamente menor en la variedad 
Colombia (261.9 g), Paola (186.2 g) y Violeta (270.7 g), con respecto a las plantas 
del tratamiento WW (255.1 g – 495.8 g). La variedad Milagros no presentó 
diferencias significativas entre las plantas del tratamiento WD (180.6 g) con 
respecto a las plantas WW (195.7 g). La disminución del rendimiento es mayor 
para la variedad Colombia (47.2 %), seguido de Paola (27.0 %), Violeta (19.4 %) 
y Milagros (7.7 %).  El índice de susceptibilidad a la sequía (SSI) fue menor para 
la variedad Milagros (0.26) y mayor para la variedad Colombia (1.58) (Tabla 2).  
 
Tabla 2. Rendimiento, disminución del rendimiento e índice de susceptibilidad a sequía 
(SSI) en cuatro variedades de S. tuberosum L. grupo Phureja, bajo condiciones control 
(WW) y de déficit hídrico (WD). Los datos muestran los promedios de 20 repeticiones. 
Promedios seguidos por la misma letra en cada punto de muestreo no presentan 
















  WW   WD   
Colombia 495,8 a 261,9 b 47,2 1,58 
Milagros 195,7 a 180,6 a 7,7 0,26 
Paola 255,1 a 186,2 b 27,0 0,90 
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Debido a las fluctuaciones en la distribución de las lluvias, como consecuencia del 
calentamiento global, y a la susceptibilidad del cultivo de papa a condiciones de 
déficit hídrico, es esencial conocer la susceptibilidad de los cultivares a esta 
condición de estrés, así como los mecanismos fisiológicos que generan la 
tolerancia, debido a que estos pueden ser usados como marcadores fisiológicos 
en la selección de variedades.  
En este experimento se observó que los tratamientos de déficit hídrico 
presentaron una alta disminución del CVAS en un periodo corto (4 ddt), después 
de lo cual la disminución fue gradual, hasta el final del periodo de estrés, 
alcanzando valores cercanos al 5 %, lo que indica una reducción del 85 % en la 
disponbilidad de agua para las plantas a los 16 ddt. Esta alta reduccion en la 
disponibilidad hidrica sugiere que las plantas estuvieron sometidas a un estrés 
severo (Fig. 2) (Cammalleri et al., 2016; Carrao et al., 2016).  
El estado hídrico es un indicador de la energía libre del agua en la planta y está 
directamente relacionado con el crecimiento foliar y las tasas fotosintéticas, 
generando información sobre la tolerancia de las plantas al déficit hídrico (Ahmadi 
et al., 2010; Liu et al., 2008b; Muthoni y Kabira, 2016). La disminución significativa 
en el Ψh a los 4 ddt observada en todas las variedades, aunque mas marcada en 
Milagros y Violeta, se debe a la disminución significativa que se presentó en el 
CVAS en este punto, posteriomente la reducción en el Ψh fue gradual como la 
disminción en el CVAS (Fig. 3). La disminución en el Ψh puede deberse tanto a la 
pérdida de agua, como a una rápida respuesta al estrés debido a la activación de 
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mecanismos de tolerancia en la planta como el ajuste osmótico (Yooyongwech et 
al., 2016). La disminución del potencial osmótico (Ψs), le permite a la planta 
modificar el gradiente de Ψh con el suelo y así tomar agua (Sperdouli y 
Moustakas, 2012; Yang et al., 2013).  
El CRA es otra medida del contenido de agua en la planta y refleja el balance 
entre la disponibilidad de agua en el suelo y la traspiración de la planta, 
disminuyéndose cuando la cantidad disponible de agua en el suelo es limitada 
(Shi et al., 2015; Muthoni y Kabira, 2016). Las plantas WW de las cuatro 
variedades presentaron valores que indican condiciones óptimas de humedad en 
la planta (Shi et al., 2015). Las plantas WD disminuyeron el CRA a los 4 ddt 
presentando un estrés moderado para la variedad Colombia (72,3 %) y un estrés 
leve para las demás variedades (82.0 % – 83.9 %). A los 8 ddt la variedad 
Colombia presentó un estrés severo el cual se mantuvo hasta los 16 ddt (68.4 % - 
60.9 %), en contraste las variedades Milagros, Paola y Violeta presentaron un 
estrés leve hasta los 8 ddt y solo a los 12 y 16 ddt el estrés fue severo (Hsiao, 
1973; Shi et al., 2015) (Fig. 4).  El mayor CRA observado en las variedades 
Milagros, Paola y Violeta a los 4 y 8 ddt, con respecto a la variedad Colombia, 
puede deberse a un posible ajuste osmótico por la mayor acumulación de 
osmolitos, lo cual pudo generar una mayor reducción del Ψh foliar permitiendo la 
toma de agua y el mantenimiento de la turgencia celular, esto ha sido reportado 
para diferentes variedades de papa (Yang et al., 2013; Per et al., 2017).  
Se ha observado que la dismimución en el Ψh foliar y en el CRA, debido a la baja 
disponibilidad hídrica, genera el cierre estomático (Yordanov et al., 2003). En 
plantas WW la gs permaneció por encima de 0.25 mol m-2 s y varió de acuerdo a 
las condiciones climáticas, siendo estos valores similares a los reportados en 
otras investigaciones para plantas de papa con estado hídrico óptimo (Rolando et 
al., 2015).  Debido a la rápida disminución del CVAS desde los primeros 4 ddt, la 
conductancia estomática disminuyó significativamente en las cuatro variedades 
(Fig. 5). Las variedades Milagros, Violeta y Paola presentaron una disminución 
gradual en la conductancia estomática hasta los 12 ddt, mientras que la variedad 
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Colombia presentó una disminución más marcada desde los 4 ddt, estos datos 
junto con los menores valores de Ψh y CRA presentados por esta variedad, en 
comparación con las otras,  sugieren que no cuenta con mecanismos tan 
eficientes, para mantener la toma de agua en condiciones de déficit hídrico. En 
papa se ha observado que se presenta un cierre estomático con potenciales 
hídricos foliares de -0.3 a -0.4 MPa o aún cuando ni siquiera se ha percibido a 
nivel de la parte aérea la condición de estrés, lo que sugiere  que esta planta 
presenta características de tipo isohídrico como una estrategia para no perder 
agua en condiciones de déficit hídrico (Liu et al., 2008a; Levy et al., 2013; 
Osakabe et al., 2014). Se ha determinado que este cierre estomático en papa  se 
debe a la rápida señalización que se genera entre el Ψh de la raíz y el aumento 
en las concentraciones de ABA (Liu et al., 2008a; Roman et al., 2015). 
Debido al cierre estomático observado en las plantas de papa bajo condiciones 
de déficit hídrico, se generó posiblemente una limitación estomática de la 
fotosíntesis en las cuatro variedades, debido a la disminución en la toma CO2 (Xie 
et al., 2012; Hu et al., 2013). Se ha repotado que la limitación estomática genera 
un desacople en las dos fases de la fotosíntesis (foto y síntesis) aumentando la 
formación de ROS los cuales producen daño en los fotosistemas y en la 
membrana tilacoidal (Yamauchi y Sugimoto, 2010; Zhang et al., 2011). El 
parámetro Fv/Fm es un indicador del estado del fotosistema II (PSII), valores por 
encima de 0.8 indican ausencia de daño (Zhang et al., 2016b; Li et al., 2017). En 
las plantas WW de todas las variedades y WD de las variedades Milagros, Paola 
y Violeta a los 4 ddt y 8 ddt los valores de Fv/Fm presentaron en promedio 
valores de 0.82 sugieriendo la ausencia de daños en el PSII (Baker, 2008). La 
variedad Colombia presentó la mayor disminución de Fv/Fm a los 4 ddt (0.74) y 8 
ddt (0.76) indicando daño leve en el PSII (Fig. 6). Los valores sugieren que solo la 
variedad Colombia presentó daño en el PSII como resultado de la generación de 
ROS probablemente por un menor desarrollo de mecanismos de defensa 
antioxidante y de protección. Se ha reportado que el aumento de la respuesta 
antioxidante y la producción de osmolitos compatibles como azúcares y prolina 
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pueden evitar el daño tanto de estructuras como macroléculas reduciendo el 
efecto de las ROS en condiciones de estrés (Boguszewska et al., 2010; 
Yooyongwech et al., 2016). 
Igualmente la variedad Colombia presentó una menor gs, lo que podría haber 
generado un desbalance mas marcado entre las fases de la fotosíntesis y una 
mayor generación de ROS. Liu et al. (2005), reportan que en las plantas de papa 
la conductancia estomática y la fotosíntesis no disminuyen en la misma 
proporción, debido principalmente al alto uso eficiente del agua en esta especie 
(Liu et al., 2005; Miyashita et al., 2005; Edwards et al., 2012).  
Otro factor que afecta la capacidad fotosintética de las plantas es el contenido de 
clorofilas ya que en muchas plantas en condiciones de estrés hay degradación de 
estos pigmentos (Zaefizadeh et al., 2009). Durante el periodo de evaluación, 
todas las variedades WD incrementaron el contenido de chl a, chl b y chl totales 
con respecto a las plantas WW siendo, las variedades Colombia y Violeta las que 
presentaron la mayor concentración de chl b hasta los 16 ddt. También se 
observó que todas las variendades en condiciones de déficit hídrico presentaron 
disminución en AFE como resultado de la disminución del área foliar (Tabla 1). La 
disminución del área foliar causada por una disminución en el crecimieto se debe 
tanto al antagonismo entre el ABA y las hormonas de crecimiento, como a la 
pérdida turgencia observada en las hojas, esto ha sido reportado en papa en 
condiciones de sequía (Monnveux et al., 2013)    
La relación cha/chb disminuyó en todas las variedades por aumento de las chl b, 
la disminucion en cha/chb ha sido reportado encondiciones de déficit hídrico 
debido a la mayor sensibilidad a la degradación de la chl a (Cabrera, 2002; 
Pompelli et al., 2010; Cardona-Ayala et al., 2014; Shivakrishna et al., 2017). De 
esta manera el aumento en el contenido de clorofilas en las plantas WD se debe 
a la concentración de este pigmento por la reducción en crecimiento, estos 
resultados han sido reportados en papa en déficit hídrico (Moonveux et al., 2013). 
Además estos datos podrían sugerir que no hubo degradación de clorofilas ya 
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que en muchas plantas aunque se disminuya el crecimiento puede haber 
disminución en el contenido de clorofilas como también ha sido reportado en papa 
(Rolando et al., 2015). 
En condiciones de estrés por déficit hídrico se puede generar fotoihibición por un 
exceso de radiación, como respuesta la planta aumenta el contenido carotenoides 
para disipar la energía y de esta manera evitar el daño del PSII (Young-Min et al., 
2015; Cho et al., 2016). En este estudio solo se observó un aumento significativo 
de estos pigmentos en la variedad Colombia en condiciones de déficit hídrico. 
Este aumento en la variedad Colombia la cual presentó valores de Fv/Fm por 
debajo de 0.8, pueden ser una respuesta de fotoprotección para evitar un mayor 
daño en el PSII como ha sido reportado en otras plantas (Caliandro et al., 2013).  
Como se mencionó antes en condiciones de déficit hídrico se aumenta la 
generación de ROS y su concentración depende tanto de la severidad del estrés 
como de los mecanismos de defensa antioxidante que las plantas posean (Feller, 
2016; Mittler, 2017). Los principales blancos de las ROS son macromoléculas 
como lípidos, proteínas y ácidos nucleicos, por tanto su aumento altera el 
metabolismo celular (Nxele et al., 2017). Se ha encontrado que en condiciones de 
estrés hídrico las ROS peroxidan los lípidos de las membranas alterando su 
permeabilidad así como la homeostasis celular (Feller, 2016). La PE es 
considerada un indicador de la estabilidad de las membranas celulares y por lo 
tanto de los niveles del daño ocasionado en las membranas por ROS (André et 
al., 2009a; Demidchik et al., 2014; Nxele et al., 2017). Aquí se observó un 
aumento en la PE en las plantas WD a partir de los 8 ddt siendo mayor en la 
variedad Colombia y menor en Violeta (Fig. 7). Los datos sugieren que en 
condiciones de estrés hídrico la variedad Colombia, que presenta altos niveles de 
PE (40.3% - 50.9%), presenta un mayor daño por peroxidación lipídica en las 
membranas debido a un mayor aumento en las ROS. Este daño en las 
membranas podría ser la causa de la disminución en Fv/Fm presentada en esta 
variedad, así como del aumento de los caroteniodes como mecanismo de 
defensa. Los menores valores de PE en las variedades Milagros, Paola y Violeta 
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sugieren una menor presencia de ROS que puede estar relacionada con una 
menor severidad del estrés en estas variedades debido a los mayores valores de 
CRA que las plantas pudieron mantener durante los primeros 8  ddt, así como a 
una respuesta antioxidante y de protección mas eficiente (André et al., 2009a). En 
condiciones de estrés se ha reportado que las plantas hacen ajuste osmótico 
sintetizando osmolitos compatibles que además de permitirle a la planta mantener 
el estado hídrico, protegen macromoleculas y estructuras del daño por ROS 
(Morales et al., 2015; Frolov et al., 2017).  
Uno de los osmolitos compatibles más comunes que se se inducen en la mayoría 
de las plantas, incluyendo papa, es la prolina que además actúa como 
antioxidante detoxificador de ROS (Schafleitner et al., 2007b; Kondrák et al., 
2012; Yang et al., 2015). Aquí se obsevó en condiciones de estrés hídrico en las 
cuatro variedades un aumento gradual en el contenido de prolina desde los 4 ddt 
respecto a las plantas bien regadas. En déficit hídrico a los 4 ddt, 8 ddt y 12 ddt el 
menor contenido de prolina se presentó en Colombia y Paola en contraste con 
Milagros y Violeta (Fig. 8a). Los resultados sugieren que las plantas de las 4 
variedades hicieron ajuste osmótico por síntesis de prolina, sin embargo las 
variedades Milagros y Violeta desde los 4 ddt presentaron mayor síntesis de este 
compuesto lo cual podría relacionarse con una mayor disminución del Ψs y la 
capacidad de estas variedades de mantener un estado hídrico con un CRA 
superior al 80%. Las variedades Colombia y Paola acumularon la menor cantidad 
de prolina durante los primeros 12 ddt, sin embargo Paola mantuvo un CRA 
superior al 80% mientras que en Colombia fue inferior de 65% lo que indica que 
probablemente esta variedad presentó estrategias adicionales para mantener el 
estado hídrico. En general, las cuatro variedades acumularon altas 
concentraciones de prolina con respecto a las plantas control en respuesta a la 
disminución rápida del CVAS y esto les permitió modificar el gradiente de potenial 
hídrico con el suelo y tomar agua. Este ajuste osmótico y la disminución rápida de 
la conductancia estomática, mantuvo un CRA por encima del 60% a los 16 ddt en 
todas las variedades evaluadas, lo cual es una característica de plantas de tipo 
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isohídrico (Roman et al., 2015). En papa en condiciones de estrés hídrico se ha 
reportado un aumento en la síntesis de prolina como un mecanismo de ajuste 
osmótico y se ha observado que esta respuesta depende del genotipo o variedad 
(Schafleitner et al., 2007a). Igualmente, el alto contenido la prolina presente al 
finalizar el periodo de estrés, al ser una fuente importante de esqueletros 
carbondados y nitrógeno para la planta, contribuyen a una rápida activación del 
metabolismo celular (Vankova et al., 2012). 
El contenido de proteína total varía de acuerdo a la especie, a la variedad y a las 
condiciones ambientales en las que crece la planta (Andrews et al., 1999; 
Yamauchi y Sugimoto, 2010; Ma et al., 2015). Se encontró que el contenido de 
proteína total en todas las variedades en déficit hídrico disminuyó o no tuvo 
diferencias con las plantas bien irrigadas durante casi todo el periodo de 
evaluación, sin presentar un patrón constante (Fig. 8b). Se ha reportado que el 
aumento de las ROS en las células como consecuencia del déficit hídrico puede 
generar daños a nivel de macromoléculas como las proteínas, principalmente las 
asociadas al cloroplasto, al ciclo de calvin y a la cadena de transporte de 
electrones, incluyendo la rubisco y la proteína D1 del PSII (Beltrano et al., 2006; 
Bonhomme et al., 2009; Batra et al., 2014; Bundig et al., 2016). Por otro lado, el 
cambio en el contenido de proteína total en déficit hídrico, ha sido asociado a la 
disminución de esqueletos carbonados y de nitrógeno disponibles, los cuales se 
utilizan para otros mecanismos de defensa como la síntesis de prolina, sin 
embargo, se ha reportado un aumento en la síntesis de proteínas específicas que 
tienen funciones de defensa (González-Dugo et al., 2010; Liu et al., 2014; Pan et 
al., 2016; Frolov et al., 2017). Entre las diferentes proteínas que se aumentan 
bajo condiciones de estrés, se encuentran los factores de transcripción y las 
enzimas antioxidantes, que confieren tolerancia a las plantas (Frolov et al., 2017).  
Otras moléculas relacionadas con el ajuste osmótico en condiciones de estrés por 
déficit hídrico son los azúcares (Farhard et al., 2011; Sperdouli y Moustakas, 
2012). Las variedades Milagros, Colombia y Paola en déficit hídrico aumentaron 
el contenido de azúcares totales durante todo el periodo de evaluación, lo que 
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puede deberse a la hidrólisis del almidón almacenado en los cloroplastos por la 
enzima amilasa, ya que se presenta una disminución en la generación de 
esqueletos carbonados por fotosínteses debido al cierre estomático (Tofiño et al., 
2007). Los azúcares al igual que la prolina pueden ser una respuesta al déficit 
hídrico para hacer ajuste osmótico en las variedades Colombia, Milagros y Paola 
pero no en Violeta donde el contenido de azúcares disminuyó a partir de los 8 ddt 
(Fig. 9). Además se ha reportado que los azúcares están involucrados en 
diferentes procesos metabólicos como moléculas señalizadores que regulan la 
expresión de genes relacionados con la fotosíntesis y la síntesis de osmolitos 
(Morales et al., 2013).  Sin embargo, la acumulación de azúcares en plantas bajo 
déficit hídrico también lleva a un menor transporte de asimilados a los sumideros, 
generando una disminución en el crecimiento, desarrollo y productividad de las 
plantas (Krasavina et al., 2014).  
Se ha observado que las especies de plantas tolerantes a condiciones de déficit 
hídrico, presentan una mayor actividad antioxidante, como una estrategia de 
aclimatación para contender con el estrés oxidativo (Shi et al., 2015; Talbi et al., 
2015). En este estudio se encontró en todas las variedades un aumento en la 
actividad de la enzima CAT en respuesta al déficit hídrico, lo que sugiere que esta 
enzima es importante en la defensa antioxidante en estas variedades (Fig. 10).  
La variedad Milagros presentó la mayor actividad de CAT en plantas WD durante 
todo el periodo de evaluación, seguida por las variedades Violeta y Paola. La 
variedad Colombia presentó la menor actividad de CAT lo que sugiere que esta 
variedad tiene una menor capacidad de respuesta antioxidante en condiciones de 
déficit hídrico ya que además presentó los mayores valores de PE y los menores 
contenidos de prolina, compuesto que también tiene actividad antioxidante. Estos 
bajos niveles de respuesta al déficit hídrico pueden estar asociados con la mayor 
disminución del CRA en los primeros 8 ddt y los menores valores de Fv/Fm 
durante los primeros 12 ddt que presentó esta variedad con respecto a las demás 
(Boguszewska et al., 2010; Li et al., 2013).   
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Como resultado del estrés hídrico la mayoría de las plantas presentan una 
disminución en el rendimiento debido a la disminución en la toma de CO2 y al 
daño oxidativo por las ROS generadas por el desbalance entre las fases de la 
fotosíntesis (Deblonde y Ledent et al., 2001). La disminución del rendimiento en 
déficit hídrico depende de la capacidad de las plantas para generar respuestas 
principalmente a nivel de ajuste osmótico, protección de moléculas y estructuras y 
defensa antioxidante (Schafleitner et al., 2007; Daryanto et al., 2016).  
En esta investigación se observó una disminución significativa en plantas WD en 
el rendimiento para las variedades Colombia (47.2 %), Paola (27.0 %) y Violeta 
(19.4 %), mientras que la variedad Milagros solo redujo en 7.7% el rendimiento 
pero sin diferencias significativas respecto a las plantas WW (Tabla 2). Estos 
datos sugieren que la variedad Milagros es tolerante a las condiciones de estrés 
aplicadas, esta tolerancia podría estar asociada al alto incremento en el contenido 
de prolina que presentó esta variedad en los primeros 8 ddt en comparación con 
las variedades Violeta y Paola que alcanzaron los mayores valores solo al final 
del estrés. El aumento temprano del contenido de prolina al parecer le permitió a 
la variedad Milagros realizar ajuste osmótico para tomar y mantener el contenido 
de agua así como para proteger sus macromoléculas y estructuras del daño 
oxidativo, protección que se dio además por el incremento en la actividad de 
enzimas antioxidantes como la CAT. Igualmente el alto contenido la prolina 
presente al finalizar el periodo de estrés, al ser una fuente importante de 
esqueletos carbonados y nitrógeno para la planta,  también pudo contribuir a una 
rápida activación del metabolismo celular en esta variedad (Vankova et al., 2012). 
Las variedades Milagros y Violeta acumularon en promedio la misma cantidad de 
prolina en el periodo de estrés aunque con niveles niveles tempranos mas bajos 
que en la variedad Milagros, sin embargo en estas variedades si hubo una 
disminución en el rendimiento. La variedad Colombia presentó la mayor 
disminución en el rendimiento lo cual se puede deber a que la planta no hizo un 
ajuste osmótico temprano que permitiera la toma de agua, lo que causó una 
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disminución en el CRA y en la conductancia estomática generando un desacople 
de las fases de la fotosíntesis y el daño de los fotosistemas (Fv/Fm = 0.74). 
Además esta variedad presentó una menor defensa oxidativa y protección de 
membranas y estructuras, lo que causó un mayor daño en las membranas 
medido a través de la pérdida de electrolitos (Yamauchi y Sugimoto, 2010).  
Se han descrito diferentes índices para determinar el nivel de tolerancia de las 
plantas al estrés hídrico y la mayoría se basan en el rendimiento de estas 
(Morales et al., 2016). El índice SSI tiene en cuenta el rendimiento de las 
variedades en condiciones de buena humedad en el suelo y en déficit hídrico, 
donde valores por debajo de 1 indican tolerancia y por encima de 1 indican 
susceptibilidad, a condiciones de sequía.  Según los resultados, la variedad 
Colombia (1.58) es susceptible al déficit hídrico y las variedades Paola (0.90), 
Violeta (0.65) y Milagros (0.26) presentan diferentes niveles de tolerancia a esta 
condición de estrés, siendo Milagros la variedad más tolerante (Morales et al., 
2015).  Sin embargo, otros autores aseguran que la tolerancia implica que no 
haya disminución significativa en el rendimiento (Shi et al., 2015), como se 
observó únicamente en la variedad Milagros. 
Las variedades Milagros, Paola y Violeta se han obtenido por selección de 
cultivares con niveles altos de resistencia a los patógenos Spongospora 
subterránea y Phytophthora infenstans, que son limitantes en la producción a 
nivel mundial. Se sabe que existe un “cross talk” o cruce de señales entre el 
estrés biótico y el abiótico (Van den Ende and El-Esawe, 2014; Shi et al., 2017), 
porque los mayores indices de tolerancia en las variedades Milagros, Paola y 
Violeta también pueden estar asociados a la presencia de mecanismos de 
tolerancia al estrés biótico que fueron seleccionados y que también confieren 
tolerancia al estrés hídrico. Sin embargo es necesario profundizar mas en este 
tópico en papa y en particular para estas variedades. Recientemente se han 
descrito varios genes que son importantes como mecanismo de defensa en 
estrés biótico y estrés por déficit hídrico dependientes e independientes de la 
hormona ABA (Chuang et al., 2010; Shi et al., 2017). Tanto la acumulación de 
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ABA, que se genera en condiciones de déficit hídrico, como el aumento en los 
contenidos de azúcares, prolina y enzimas antioxidantes que se observó en este 
estudio, están relacionados a respuestas al estrés biótico y abiótico (Van den 























En este estudio se encontraron respuestas fisiológicas diferenciales entre las 
cuatro variedades de papa Colombia, Milagros, Paola y Violeta evaluadas, de 
acuerdo al nivel de tolerancia de cada una a la condición de déficit hídrico. La 
variedad mas tolerante fue Milagros y se plantea que su tolerancia se debe al 
aumento temprano en el contenido de prolina, que le permitió hacer ajuste 
osmótico y tomar agua. La toma de agua junto con la rápida disminución en la 
conductancia estomática le permitió mantener el estado hídrico y tener un estrés 
leve a moderado. Igualmente, el aumento de la respuesta antioxidante disminuyó 
el efecto de las especies reactivas manteniendo el metabolismo celular funcional 
durante el periodo de estrés. El desarrollo de los mecanismos mencionados 
permitió que la variedad Milagros en condiciones de déficit hídrico no presentara 
disminución en el rendimieinto. Así mismo, el alto contenido la prolina presente al 
finalizar el periodo de estrés, al ser una fuente importante de esqueletros 
carbondados y nitrógeno para la planta, también pudo contribuir a una rápida 
activación del metabolismo celular en esta variedad. La variedad Colombia 
presentó los menores mecanismos de tolerancia a nivel de síntesis de prolina y 
defensa antioxidante y el menor rendimiento y por lo tanto, la mayor 
susceptibilidad. Las otras dos variedades Paola y Violeta presentaron niveles 
intermedios de tolerancia, de esta manera las variedades resistentes al estrés 
biótico presentaron los mejores niveles de tolerancia a condiciones de déficit 
hídrico. Este comportamiento puede estar relacionado al “cross talk” que se ha 
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